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Avant propos
Cette thèse a été réalisée d’Octobre 2020 à Novembre 2023 au sein de l’UMR ABSys au

centre INRAE de Montpellier sous la direction d’Aurélie Metay (Institut Agro, ABSys),
d’Elena Kazakou (Institut Agro, CEFE) et le co-encadrement de Karim Barkaoui (Cirad,
ABSys-AMAP). Elle a été financée par l’Agence Nationale de la Recherche ainsi que
par la région Occitanie. Les travaux réalisés au cours de cette thèse ont fait l’objet des
publications et communications scientifiques qui sont détaillées plus bas.

Remarques sur l’écriture du manuscrit :

Ce manuscrit de thèse est rédigé en écriture inclusive. Ce langage permet d’assurer une
égalité des représentations entre les hommes et femmes à travers des attentions graphiques
et syntaxiques. Pour mieux accompagner les lecteurs et lectrices, voici les règles qui
régissent l’écriture inclusive :

- Le masculin ne l’emporte pas sur le féminin dans les accords de genre

- Les termes au féminin et au masculin sont mentionnés par ordre alphabétique

- Le point médiant « · » est utilisé pour représenter autant les formes féminines que
masculines

Par exemple, l’expression ’les agriculteur·ices du réseau’ remplace les ’agriculteurs
du réseau’

- Les termes épicènes, c’est-à-dire les mots dont la forme ne varie pas entre le masculin
et le féminin, sont utilisés
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Valorisation des travaux de thèse

Publication dans des revues à comité de lecture :

Genty L., Kazakou, E., Metay, A., Bastianelli, D., Bopp, M. C., and Barkaoui, K.
(2023). Promising weeds forage potential in perennial Mediterranean agroecosystems.
Agriculture, Ecosystems and Environment, 347, 108388. DOI : 10.1016/j.agee.2023.108388

Genty L., Kazakou, E., Metay, A., Baude, M., Gardarin, A., Michelot-Antalik, A.,
Leroy, A., Sotillo, A., Crouzet, J., and Barkaoui, K. Flowers of ruderal species are
numerous but small, short and low-rewarding Oikos . DOI : 10.1111/oik.10219

Genty L., Metay, A., Kazakou, E., Baude, M., Gardarin, A., Michelot-Antalik and
Barkaoui, K. (In prep). Weed diversity throughout the year determines floral resource
potential and is driven by agricultural practices

Bopp, M. C., Kazakou, E., Metay, Maillet, J., Quidoz, M. C., Genty L. and Fried,
G. (In revision). Climate and management changes drove more stress-tolerant and less
competitive plant communities in 40 years. Ecological Monographs

Conférences :

Genty L., Kazakou, E., Metay, A., Barkaoui, K. Présentation orale au colloque
ECOVEG15 : Nouveaux écosystèmes et communautés végétales, 24-25 Mai 2022, Gem-
bloux, Belgique

Genty L., Kazakou, E., Metay, A., Barkaoui, K. Présentation orale au colloque
INTECOL2022 : Frontiers in Ecology: Science and Society, 28 Août - 2 Septembre 2022,
Genève, Suisse
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Diffusion des résultats de la thèse

Présentation des résultats de la thèse aux oléiculteur·ice·s :

Les mauvaises herbes en vignes et oliveraies : une ressource sous-estimée ?, 13 Mai
2022 à l’occasion d’une journée de formation de la Coopérative Oléicole du Gard et de
l’Hérault, IAMM, Montpellier. Présentation des résultats du chapitre 1 sur le potentiel
comme ressource fourragère.

Quel potentiel des mauvaises herbes des vignes et oliveraies comme ressources four-
ragère et florale ?, 24 Mars 2023 à l’occasion d’une journée de formation de la Coopérative
Oléicole du Gard et de l’Hérault, IAMM, Montpellier. Présentation des résultats des
chapitres 1 et 3 sur les ressources fourragère et florifère.

Atelier avec les oléiculteur·ice·s :

Atelier de réflexion sur les pratiques agricoles pour favoriser la digestibilité des adven-
tices et la présence de fleurs, 24 Mars 2023 à l’occasion d’une journée de formation de la
Coopérative Oléicole du Gard et de l’Hérault, IAMM, Montpellier.
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Chapitre 1

Introduction de la thèse

1 Les adventices : une composante majeure de la
biodiversité en milieu agricole

1.1 Que sont les adventices ?

L’apparition de l’agriculture en Europe au Néolithique a créé de nouveaux écosystèmes,
les agroécosystèmes, qui recouvrent aujourd’hui plus de 40% de la surface terrestre (Foley
et al., 2011). En Europe occidentale, ces nouveaux écosystèmes ont pu être colonisés
par des plantes déjà présentes dans d’autres écosystèmes, notamment issues de milieux
perturbés ou en début de succession, devenant alors des adventices, par exemple le
gaillet gratteron (Galium aparine). En important les premières céréales cultivées du
Moyen-Orient, les premier·e·s agriculteur·ice·s ont également importé un nouveau cortège
d’espèces en Europe : les messicoles, tels le coquelicot (Papaver rhoeas) ou le bleuet
(Cyanus segetum). Au cours des millénaires suivants et jusqu’à la fin du Moyen-Âge,
de nouvelles espèces introduites via les échanges, appelées « archéophytes », s’installent
dans les cultures européennes, comme Setaria viridis (Dekker, 2003). La découverte
par les Européen·ne·s du continent américain et la globalisation des échanges à partir
du XVIème siècle a entraîné une vague d’introduction de nouvelles espèces, appelées
néophytes, dont beaucoup sont devenues des espèces très communes dans les cultures en
Europe occidentale : les amarantes (Amaranthus spp), les vergerettes (Conyza spp) ou
encore le datura (Datura stramonium). D’autres espèces qui n’ont pas d’origine américaine
ont continué à enrichir la flore des champs cultivés français après le XVIème siècle et sont
devenues très communes, comme la crépide de Nîmes (Crepis sancta) ou la véronique de
Perse (Veronica persica)(Jauzein, 2001).
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Ces espèces végétales spontanément présentes en milieu agricole sont appelées adven-
tices et se définissent de manière variée et non consensuelle (Zimdahl, 2018). Elles ont
régulièrement été définies par leurs impacts négatifs sur les productions agricoles ou par
leur absence supposée de valeur (Merfield, 2022). Cependant, ces critères ne s’appliquent
pas à une espèce par définition : certaines espèces peuvent avoir des effets néfastes par leur
présence au sein de certaines cultures mais être peu impactantes dans d’autres, ou encore
entraîner un préjudice agricole mais avoir d’autres vertus, alimentaires ou comme habitat
pour les insectes par exemple. Leur valeur peut également être simplement esthétique,
puisque de nombreuses adventices sont prisées pour leur valeur paysagère (Bretagnolle
and Gaba, 2015), particulièrement les messicoles (Figure 1.1). Une définition, qui ne
permet pas forcément d’extraire une liste d’espèces adventices, mais qui prend ces aspects
en compte, est celle de Buchholt en 1967 : « toute plante poussant là où elle n’est pas
désirée ». Dans cette thèse on parlera d’adventice pour désigner toute espèce
végétale spontanément présente dans une culture.

Figure 1.1 Valeur esthétique et paysagère des adventices messicoles sur le Causse du
Larzac. Photo par F. Geller-Grimm.

Dans son ouvrage remis à jour en 2014, «Mauvaises herbes des cultures», l’ACTA (As-
sociation de coordination technique agricole) recense 220 espèces d’adventices communes
dans les agroécosystèmes de France métropolitaine. Jauzein (2001) recense en tout 1200
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espèces adventices en France, dont 400 à 500 espèces sont naturalisées. En revanche, seul
le quart de ces espèces posent des problèmes de désherbage, démontrant encore une fois
que l’on ne peut pas exclusivement définir les adventices par les problèmes qu’elles causent
au sein des cultures.

1.2 Chute de la diversité des adventices depuis la seconde moitié
du XXème siècle

Cette biodiversité végétale est en fort déclin depuis la deuxième moitié du XXème

siècle, notamment en France (Fried et al., 2009), en Allemagne (Meyer et al., 2013), dans
la péninsule ibérique (José-María et al., 2010) ou à l’échelle de l’Europe. Richner et al.
(2015) ont montré que ce déclin se manifeste notamment par la perte d’environ 20% des
espèces entre l’Après-Guerre et 2014 (Figure 1.2). Ce déclin est en partie dû à la perte
des espèces les plus spécialisées (Meyer et al., 2013) mais aussi des messicoles, dont un
quart est considéré comme en voie de raréfaction (Jauzein, 2020).

Figure 1.2 Déclin de la diversité des adventices entre les années 1950-60 et 2009 en
Allemagne, issu de l’article de Meyer et al. (2013). La diversité des espèces néophytes n’a
pas diminué contrairement à celles des archéophytes ou à la diversité totale.

Cette chute de la diversité et de l’abondance des adventices est liée à la seconde révolu-
tion agricole après la Seconde Guerre mondiale, entraînant l’intensification des pratiques
agricoles (Emmerson et al., 2016). La seconde révolution agricole se définit par une
motorisation, une mécanisation et une chimisation de l’agriculture (Mazoyer and Roudart,
2017). Ces trois leviers techniques ont notamment entraîné une augmentation de la taille
des exploitations agricoles, et donc la suppression de nombreuses haies, une spécialisation
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des régions dans certaines productions agricoles, diminuant la diversité paysagère, et
surtout, une utilisation massive des engrais chimiques et des produits phytosanitaires
pour la protection des plantes. Ce dernier effet est considéré comme majoritairement
responsable du déclin de la biodiversité végétale en milieu agricole (Bretagnolle and
Gaba, 2015), mais aussi du déclin de nombreuses espèces animales comme les oiseaux
des champs (Rigal et al., 2023) ou les insectes floricoles (Potts et al., 2010). Les effets
peuvent être directs, via la létalité des molécules sur les organismes, ou indirects via la
diminution de ressources causée par le déclin des espèces végétales (Scheper et al., 2014).
La fertilisation a entraîné une homogénéisation des communautés adventices vers des
espèces tolérantes à l’azote et la disparition d’espèces spécialistes de milieux contraints,
tandis que les herbicides ont entraîné le déclin et la raréfaction de nombreuses espèces
(Andreasen et al., 1996; Fried et al., 2009; Meyer et al., 2013). Finalement, s’ajoute
aujourd’hui à ce déclin un nouveau défi pour le maintien de la diversité des adventices
: le changement climatique, dont les effets sur la composition des adventices en France
ont déjà été démontrés à une échelle temporelle de 30 ans (Bopp, 2023) mais aussi plus
courte, en seulement 8 ans, entre 2013 et 2021 (Poinas et al., 2023b).

1.3 Les cultures pérennes : des agroécosystèmes favorables à la
présence de la biodiversité adventice

Malgré ce fort déclin, la situation de la biodiversité adventice n’est pas similaire dans
toutes les parcelles agricoles : les agroécosystèmes à base de plantes pérennes présentent
en effet un important potentiel pour accueillir de hauts niveaux de biodiversité végétale
(Jauzein, 2020), notamment sur l’inter-rang non cultivé, qui peut occuper entre la moitié
et les deux tiers de la surface d’une parcelle. En région méditerranéenne, les trois espèces
historiquement cultivées composant la « triade méditerranéenne » sont le blé, la vigne
et l’olivier. Le rôle culturel, économique et patrimonial de ces espèces (Biasi et al.,
2012) et le potentiel des agroécosystèmes pérennes à abriter une importante biodiversité
justifient de s’intéresser aux vignes et oliveraies en tant qu’agroécosystèmes clé pour
l’étude des adventices. Cependant, si les parcelles viticoles peuvent abriter des espèces
végétales rares (Fried et al., 2009; Döring et al., 2019), il a été démontré que la richesse
et l’abondance des espèces adventices étaient supérieures en parcelles oléicoles (Cohen
et al., 2015). Ces différences sont dues au fait qu’en France les pratiques agricoles et
les revenus générés par les deux filières ne peuvent être comparés ; la filière viticole
étant largement plus professionnalisée que la filière oléicole : seul un quart des affiliés
à France Olive sont des oléiculteur·ice·s professionnel·le·s (France Olive, 2021). Les
pratiques viticoles sont généralement caractérisées par un recours plus élevé et fréquent
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à la fertilisation, à l’utilisation de produits phytosanitaires et au travail du sol qu’en
oléiculture (Cohen et al., 2015). Les parcelles viticoles gérées par la tonte plutôt que par
le travail du sol abritent une plus grande abondance et diversité adventice (Fried et al.,
2019), indiquant que les pratiques agricoles permettent de modifier, et donc gérer, cette
biodiversité végétale. L’apparition de la pratique de tonte dans les vignes en Languedoc
(Bopp, 2023), l’interdiction du Glyphosate sur l’inter rang viticole (ANSES, 2020) et
l’augmentation de la part d’agriculture biologique, de 62 500 ha de vignes bio en 2013 à
170 800 ha en 2023 d’après l’Agence française pour le développement et la promotion de
l’agriculture biologique, laissent à penser que dans le futur les vignes pourraient abriter
encore plus de biodiversité végétale. Cette biodiversité adventice est depuis longtemps
étudiée du point de vue taxonomique (Fried et al., 2009; Jauzein, 2001; Meyer et al.,
2013). Afin de comprendre son rôle dans l’écosystème, il est crucial de se pencher sur
son rôle dans le fonctionnement des agroécosystèmes en étudiant les traits des espèces
adventices.

2 Les stratégies des adventices décrites par leurs
traits fonctionnels

2.1 L’approche fonctionnelle

Dans cette thèse, nous utilisons l’approche fonctionnelle afin d’étudier les relations entre
traits et fonctions des adventices, en lien avec les services écosystémiques rendus par la
biodiversité (Lavorel et al., 2013). L’approche fonctionnelle consiste à décrire les espèces
par leurs traits fonctionnels, qui sont des caractéristiques morphologiques, physiologiques
ou phénologiques mesurables au niveau de l’individu uniquement, et qui varient selon des
gradients environnementaux ou temporels (Violle et al., 2007). Ces traits fonctionnels sont
liés à au moins un des aspects de la valeur sélective des espèces : survie, reproduction ou
croissance, et ont un impact sur la capacité de l’individu à perdurer dans des conditions
particulières. Cette approche permet d’étudier les espèces via leurs caractéristiques, en
les reliant à des fonctions clés dans l’écosystème, et complète l’approche taxonomique,
consistant à identifier les espèces. Par exemple, pour les plantes, il est possible de faire
un inventaire botanique en recensant la présence et l’abondance de chaque espèce. On
peut également mesurer leurs traits fonctionnels, comme la symétrie des corolles liée à
l’accessibilité du pistil pour les insectes floricoles, ou la hauteur moyenne de chaque espèce,
liée à leur capacité à capter la lumière (Figure 1.3).

Ces traits sont mesurés à l’échelle de l’espèce, mais ils peuvent être calculés à l’échelle
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Figure 1.3 Comparaison des approches taxonomique et fonctionnelle.

de la communauté, via la valeur moyenne du trait étudié au sein d’une communauté,
pondérée par l’abondance des espèces (community weighted mean : CWM) (Garnier et al.,
2004), sa variance (community weighted variance: CWV) (Sonnier et al., 2010) ou encore
diverses métriques de diversité fonctionnelle (Villéger et al., 2008). Afin de comprendre
comment l’environnement modifie la structure fonctionnelle des communautés et de com-
prendre comment cette structure fonctionnelle modifie les fonctions de l’écosystème, le
cadre traits de réponse et traits d’effets a été développé en distinguant ces deux types
de traits. Les traits de réponse sont affectés par l’environnement et sont modifiés par
les conditions environnementales comme le climat, le sol ou les interactions biotiques.
Ils permettent aux espèces de survivre, se reproduire et se disperser dans des conditions
données. Les traits d’effets, en revanche, affectent le fonctionnement de l’écosystème en
modifiant les réponses des espèces et des communautés (Lavorel and Garnier, 2002). Dans
les faits, les traits de réponse et d’effet sont souvent les mêmes traits. Ainsi, les traits
fonctionnels permettent de décrire à la fois les réponses des communautés végétales aux
conditions agri-environnementales mais aussi l’effet de ces communautés sur l’écosystème
(Figure 1.10). Ce cadre a été utilisé dans les agroécosystèmes car il permet de comprendre
l’effet des pratiques agricoles ou du pédoclimat sur les traits fonctionnels des adventices
et donc le fonctionnement de ces communautés (Kazakou et al., 2016; Gaba et al., 2017).
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2.2 Les filtres des agroécosystèmes méditerranéens

Les espèces s’assemblent à l’échelle des communautés via différents filtres abiotiques
et biotiques qui déterminent leur composition en espèces (Keddy, 1992). Les traits
fonctionnels de réponse des espèces sont donc sélectionnés par des filtres successifs, déter-
minant ainsi la composition taxonomique et fonctionnelle de la communauté, composée
d’espèces avec des stratégies écologiques adaptées aux contraintes environnementales et
biotiques (Booth and Swanton, 2002). Plus les contraintes écologiques sont fortes, plus le
filtrage des espèces est important, résultant en une richesse spécifique plus basse et une
homogénéisation fonctionnelle des communautés (MacLaren et al., 2020)(Figure 1.4).

Figure 1.4 Figure tirée de MacLaren et al. (2020). Théorie des filtres appliquées aux
adventices. La couleur des barres représente la force de la sélection du filtre. Les flèches
les plus larges indiquent un plus grand nombre d’espèces passant le filtre.

A une échelle globale, les conditions climatiques et édaphiques influencent fortement
les traits des plantes et filtrent conjointement les espèces, notamment en termes de taille
et de traits foliaires liés à l’acquisition des ressources (Díaz et al., 2016). Les biomes
méditerranéens sont caractérisés par leur climat tempérén de type CSa ou CSb selon
la classification de Köppen-Geiger, avec des hivers relativement humides et de fortes
sécheresses et températures estivales (Beck et al., 2018), ainsi que par des sols assez
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pauvres en nutriments. La sécheresse estivale représente le filtre le plus contraignant en
contexte méditerranéen pour les espèces végétales qui peuvent adopter une stratégie de
tolérance au stress hydrique. Cette stratégie sélectionne un pool d’espèces à la croissance
plus lente et à l’acquisition de ressources peu efficace, mais qui ont la capacité à subsister à
la période estivale sèche (Garnier et al., 2019). Ces espèces ont des valeurs de densité et de
masse surfacique foliaires élevées et une faible teneur en azote des feuilles, entraînant une
faible efficience des feuilles pour réaliser la photosynthèse, mais permettant d’éviter les
fortes pertes en eau (Thompson, 2020) (Figure 1.5). Une autre stratégie pour subsister
dans un milieu aussi contraint est l’évitement de la période d’aridité via un cycle de
vie soit thérophyte, se terminant avant l’été, soit géophyte, avec une dormance estivale
(Thompson, 2020). La plupart des adventices se situent plutôt dans cette catégorie
puisque la perturbation qu’elles subissent due aux pratiques agricoles ne permet pas aux
espèces avec des stratégies complètement stress-tolérantes de subsister.

Pour les espèces adventices, en plus des filtres environnementaux à laquelle toutes les
espèces du pool régional méditerranéen font face, s’ajoutent les filtres agricoles. Le travail
du sol, le désherbage chimique, et la fertilisation réduisent la richesse en homogénéisant
les communautés adventices, ainsi que leur biomasse (Baessler and Klotz, 2006; Guerra
et al., 2022; Meyer et al., 2013). Les agroécosystèmes à base d’espèces pérennes comme
les vignes ou les vergers sont caractérisés par des niveaux de perturbation plus bas
que les agréocosystèmes annuels, avec des quantités d’herbicides et de fertilisants plus
faibles. Les adventices sont majoritairement gérées par le travail du sol, mais la pratique
de l’enherbement, consistant à semer des espèces de couverture ou à laisser pousser
les adventices sur une partie ou l’ensemble des inter-rangs, se développe : 45% des
exploitations viticoles la pratiquaient en 2013 (Agreste, 2022). Le travail du sol, qui
détruit toute la biomasse adventice, aérienne et souterraine, sélectionne des communautés
composées d’espèces avec un cycle de vie rapide, permettant de se reproduire entre deux
destructions et investissant peu dans leurs tissus. En revanche, la tonte, qui détruit
seulement les parties aériennes, exerce une perturbation plus faible sur les adventices
(Kazakou et al., 2016), permettant à une plus grande diversité d’espèces de s’installer,
incluant des espèces inféodées au milieu prairial (Bopp et al., 2022b; Hall et al., 2020).
Par exemple, la tonte de l’inter-rang viticole favorise la présence de Medicago minima,
une espèce représentative de prairies selon la classification Natura 2000 (Guerra et al.,
2022), qui est aussi une des espèces les plus communes dans les parcelles viticoles tondues.
Enfin, la fertilisation est aussi une pratique connue pour filtrer les traits des communautés
adventices, en sélectionnant les espèces qui arrivent à utiliser efficacement les ressources
azotées (Figure 1.6).
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Figure 1.5 Exemple de trois filtres environnementaux et de leurs effets sur la structure
fonctionnelle des communautés végétales d’après les travaux de Thompson (2020); Riva
et al. (2016)
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Figure 1.6 Exemple de quatre pratiques agricoles et d’un de leurs effets sur la structure
fonctionnelle des communautés adventices d’après les travaux de Bopp et al. (2022b); Hall
et al. (2020); Kazakou et al. (2016)

2.3 Les stratégies des adventices décrites par leurs traits foliaires

Les adventices vivent dans des milieux par définition fortement perturbés, ce qui
fait de ces plantes des modèles d’intérêt écologique. Pour comprendre la manière dont
elles passent les filtres environnementaux pour survivre au sein de parcelles agricoles
fréquemment labourées, amendées et/ou désherbées, il est primordial de comprendre
leur stratégie écologique via l’étude de leurs traits fonctionnels particuliers. Le modèle
historique pour comprendre les stratégies écologiques des plantes est le triangle CSR de
Grime (1974) (Figure 1.7). Ce modèle définit les stratégies des espèces en réponse à deux
facteurs : la perturbation, définie par la destruction de tout ou partie des individus et le
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stress, défini par la limitation des ressources. Grime suppose qu’en présence de stress et en
l’absence de perturbation les plantes développent une stratégie dite stress-tolérante (S),
qui consiste à consommer peu de ressources en étant de petite taille et avec une croissance
lente. En l’absence de stress et de perturbation les plantes développent une stratégie dite
compétitive (C) qui consiste à préempter les ressources par un étalement latéral sous-
terrain et de surface et une haute stature. Enfin en présence de fortes perturbations mais
en l’absence de stress les plantes adoptent une stratégie dite rudérale (R) qui permet un
renouvellement rapide de l’espèce avec une germination et une croissance rapide, ainsi
qu’une allocation rapide des ressources vers les graines. C’est cette dernière stratégie,
axée sur l’acquisition des ressources et un cycle de vie rapide, qui est majoritairement
adoptée par les adventices et qui leur permet de survivre aux importantes perturbations
représentées par les pratiques agricoles. Cependant, selon les agroécosystèmes et donc des
pratiques agricoles, les adventices peuvent également exprimer des stratégies compétitives
(Kazakou et al., 2016; MacLaren et al., 2020; Fried et al., 2022) (Figure 1.7) mais aussi
devenir plus stress-tolérantes sous l’effet du changement climatique (Bopp, 2023; Poinas
et al., 2023b).

Le spectre d’économie foliaire décrit par Wright et al. (2004) a permis
de comprendre le rôle des traits foliaires dans les stratégies écologiques des
plantes en lien avec l’acquisition des ressources. Les auteur.ice.s ont décrit un
continuum de stratégie entre les plantes à partir des traits foliaires, entre une stratégie
dite « acquisitive », plutôt liée aux stratégies C et R et « conservative », plutôt liée à
la stratégie S. Les feuilles « acquisitives » permettent un rapide retour sur le coût de
construction en nutriments, avec une surface spécifique foliaire élevée permettant une
photosynthèse efficace, mais ont une durée de vie courte. Les feuilles « conservatives »,
au contraire, ont un retour d’investissement plus lent, une surface spécifique foliaire plus
basse mais une durée de vie plus longue. D’autre part, la hauteur de la plante et des
traits des graines comme leur poids ou leur nombre permettent également de décrire les
stratégies des plantes, liées à leur dispersion ou à la captation des ressources (Westoby,
1998). Díaz et al. (2016) ont travaillé sur un jeu de données mondial portant sur plus de
40 000 espèces de plantes et ont décrit un spectre global de fonctionnement des plantes
en deux axes, composés de six traits covariant ensemble. Le premier axe est lié à la taille
des plantes et à leur capacité de dispersion : les plantes les plus grandes produisent les
graines les plus lourdes et ont donc de plus faibles capacités de dispersion. Le second
axe est lié à l’économie foliaire décrite précédemment opposant les feuilles acquisitives
vsconservatives. Cet axe est également lié à d’autres fonctions importantes comme la
défense, la digestion ou la décomposition : les feuilles conservatives ont une teneur en
matière sèche, en fibres ou en lignine élevées, c’est-à-dire qu’elles sont moins rapidement
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digérées et décomposées (Bumb et al., 2018).

Figure 1.7 Triangle CSR de Grime avec l’espace fonctionnel majoritairement occupé
par les adventices, inspiré de MacLaren et al. (2020). 8 espèces étudiées dans cette
thèse ont été placées sur le graphique, leurs coordonnées de scores CSR ont été calculées
avec la méthode de (Pierce et al., 2017). De gauche à droite : Carduus pycnocephalus,
Torilis arvensis, Malva sylvestris, Ranunculus bulbosus, Diplotaxis erucoides, Geranium
dissectum, Veronica persica et Sherardia arvensis

Plus récemment les stratégies des adventices ont été étudiées du point de vue des
traits fonctionnels, notamment dans le but de comprendre les services qu’elles peuvent
rendre, ou de comprendre quels traits entraînent des pertes agricoles (Storkey and Neve,
2018). Un "syndrôme adventice" a été décrit, permettant de rajouter aux définitions
traditionnelles des adventices une définition qui prend en compte leurs valeurs de traits
et leurs positionnement sur le spectre de fonctionnement des plantes (Bourgeois et al.,
2019). Ce syndrome se caractérise par une dominance de la forme de vie théorphyte, par
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une surface foliaire spécifique (SLA) plus élevée, c’est à dire par des feuilles qui ont une
stratégie acquisitive (Pérez-Harguindeguy et al., 2013) et par une floraison plus précoce
et plus longue. Cependant Bourgeois et al. (2019) ont aussi montré que la majorité de
l’espace fonctionnel occupé par les adventices et les espèces non-adventices se chevauchent
: de nombreuses espèces que l’on ne retrouve pas actuellement parmi les adventices ont la
capacité à en devenir, selon les conditions environnementales. Réciproquement, toutes les
adventices n’expriment pas des stratégies complètement rudérales, à cause de la variation
de l’intensité des pratiques (Fried et al., 2022). Par exemple Guerra et al. (2022) ont
montré que, dans des parcelles viticoles, l’usage d’herbicide favorise la présence de deux
espèces avec un important taux de matière sèche (LDMC) dans les feuilles : Bromus
madritensis et Sonchus asper. La LDMC est liée à des stratégies S ou C, tandis que le
travail du sol favorise Diplotaxis erucoides ou Veronica persica. Ces deux espèces ont une
LDMC faible et des stratégies rudérales (Figure 1.7).

L’étude des réponses des adventices aux facteurs environnementaux a permis de com-
prendre leurs stratégies écologiques et de les décrire, notamment via l’étude de leurs traits
foliaires. Cependant, d’autres études récentes cherchent à étendre les connaissances sur
les stratégies des plantes en investiguant le rôle d’autres organes dans la variation globale
des traits des plantes, comme les racines (Roumet et al., 2016) ou les fleurs (E-Vojtkó
et al., 2022; B. Lanuza et al., 2023), bien que ces connaissances soient encore parcellaires
et n’aient pas encore été appliquées aux espèces adventices.

2.4 Les traits floraux en lien avec les stratégies des plantes

Les traits floraux sont de plus en plus étudiés (E-Vojtkó et al., 2020), mais ils restent
beaucoup moins connus et plus difficiles à relier aux stratégies écologiques que les traits
foliaires. Or, on sait qu’ils répondent aussi aux conditions environnementales, notamment
en termes de phénologie (Bourgeois et al., 2019). Récemment, Roddy et al. (2021) ont
proposé un spectre d’économie florale, ou floral economics spectrum (FES), à l’image du
Leaf economics spectrum (LES) décrit précédemment, permettant de distinguer différentes
stratégies dans les coûts de construction et de maintien des fleurs. Le FES permet de
définir les stratégies à partir de trois traits : la durée de vie de la fleur, sa taille et sa
masse surfacique florale. On pourrait ainsi distinguer de grandes fleurs peu coûteuses
à fabriquer avec une courte durée de vie, de petites fleurs coûteuses à fabriquer avec
une longue durée de vie ou encore des petites fleurs peu coûteuses à fabriquer et avec une
courte durée de vie. Cependant, ce cadre conceptuel n’a pas encore été testé puisqu’il a été
proposé récemment. De même, les relations entre ces trois traits et les traits directement
liés aux stratégies des plantes n’ont encore jamais été explorées. Explorer le lien, méconnu,
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entre les fleurs et les autres organes permettrait de comprendre les stratégies des plantes
de façon intégrée au niveau de la plante entière. On peut supposer que les stratégies CSR,
liées au spectre global de variation des plantes, sont reliées à l’investissement des plantes
dans les structures florales. Par exemple, on peut faire l’hypothèse que les stratégies
proposées par Roddy et al. (2021) dans le cadre du FES sont liées aux stratégies CSR
: (1) produire de grandes fleurs peu coûteuses pourrait être analogue à la stratégie C
de captation rapide des ressources, (2) produire de petites fleurs avec une longue durée
de vie pourrait être lié à une stratégie S nécessitant du temps pour la fabrication de
l’organe et enfin (3) produire de petites fleurs peu coûteuses serait liée à des stratégies R,
de fabrication rapide des organes afin de terminer rapidement son cycle de vie. Or, une
récente publication par E-Vojtkó et al. (2022) a montré que, sur deux jeux de données
différents, les traits floraux et foliaires étaient indépendants (Figure 1.8). Peu d’études
ont analysé ce lien entre traits floraux et traits foliaires, et aucune en contexte adventices.
En réalité, les traits floraux ont majoritairement été étudiés dans le cadre de leur relation
aux insectes et afin de déterminer l’attractivité d’une espèce ou d’une communauté pour
les pollinisateurs. Les adventices, elles, ont surtout été étudiées dans la perspective de
leur compétition potentielle avec les cultures. Ainsi, les traits floraux des adventices n’ont
jamais été explorés, et les connaissances sur les relations entre pollinisateurs et traits
floraux sont essentiellement circonscrites aux espèces et aux milieux prairiaux.

Figure 1.8 Réseaux de corrélations entre traits du jeu de données (a) d’Europe centrale
et (b) alpin. Les traits fortement inter-corrélés sont entourés en noir. Les lignes pleines
indiquent les corrélations significatives positives et les lignes en pointillés indiquent les
corrélations significatives négatives. La largeur de la ligne est proportionnelle à la force
de la corrélation au sein de chaque réseau. La figure est tirée de E-Vojtkó et al. (2022).

La présence et la diversité des pollinisateurs est déterminée par l’abondance et la
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diversité des fleurs dans le milieu (Ebeling et al., 2008; Fründ et al., 2010). Cependant,
les fleurs ont des morphologies et fournissent des ressources très différentes, et ne sont pas
toutes visitées et appréciées à égalité par les pollinisateurs. De même que les différents
ordres, familles et genres de pollinisateurs ont des besoins différents et sélectionnent
donc des fleurs différentes à visiter (Patiny, 2011). Les syndromes de pollinisation ont
permis d’étudier l’évolution couplée entre morphologie florale et pollinisateurs. L’apport
de l’écologie fonctionnelle a permis d’identifier plus finement les relations entre chaque
trait floral et l’attractivité et/ou la richesse des pollinisateurs pour comprendre quels sont
les déterminants de la visite d’une fleur. La plupart de ces études ont été menées en milieu
prairial et plus rarement en bandes fleuries, mais rarement dans d’autres écosystèmes.

Les traits morphologiques floraux sont parmi les plus étudiés car ils conditonnent la
détection des fleurs par les insectes dans le paysage et donc, la visite et la pollinisation.
De plus, ce sont les plus simples à mesurer. L’aire florale est probablement le trait le
plus instinctif lorsque l’on s’intéresse à l’attractivité des fleurs. Elle peut être mesurée de
différentes manières selon les études, par son diamètre, son aire ou encore sa surface étalée
après dissection (Roddy et al., 2021). Rowe et al. (2020) ainsi que Tuell et al. (2008) ont
trouvé que, quel que soit le régime alimentaire des abeilles ou leur taille, il y avait toujours
une relation positive entre l’aire florale et la fréquence d’interactions avec les abeilles. Ce
lien a également été mis en avant dans des études qui s’intéressent aux autres catégories de
pollinisateurs comme les Diptères, les Lépidoptères et les Coléoptères (Hegland and Tot-
land, 2005), mais aussi aux autres consommateurs de fleurs comme les guêpes prédatrices
ou parasitoïdes (Lundin et al., 2019). La hauteur de la fleur est également positivement
reliée à la fréquence d’interactions (Lázaro et al., 2013) et à la diversité des espèces
de pollinisateurs (Fornoff et al., 2017). Or, tous les pollinisateurs ne sont pas attirés
par les mêmes traits : les fleurs les plus hautes semblent par exemple plus attractives
pour les plus gros pollinisateurs que pour ceux de petite ou moyenne taille (Rowe et al.,
2020). Cependant, cette relation n’est pas forcément toujours retrouvée puisque tous les
pollinisateurs ne sont pas attirés par les mêmes valeurs de traits (Uyttenbroeck et al.,
2017). Les couleurs des fleurs sont également des signaux majeurs, notamment pour
les espèces spécialisées comme les abeilles oligolectiques, qui ne sont attirées que par
certaines couleurs liées aux fleurs qu’elles butinent (Rowe et al., 2020), tandis que ces
couleurs ont peu d’effets sur les espèces polylectiques. Une étude prenant en compte
tous les ordres de pollinisateurs a montré que la fréquence de visite des pollinisateurs
augmente avec la couleur blanche, diminue avec les couleurs bleue et violette et n’est pas
impactée par la couleur jaune (Uyttenbroeck et al., 2017). La plupart des pollinisateurs
échantillonnés étaient attirés par la couleur blanche, souvent liée à des familles de plantes
où le nectar est facilement accessible comme les Apiaceae ou les Caryophyllaceae. Il est
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possible que cette communauté soit composée d’espèces pollinisatrices peu spécialisées
ou que cette tendance soit représentative des communautés de pollinisateurs en général.
La diversité des couleurs est, quant à elle, positivement reliée à la fréquence de visites :
des communautés végétales capables d’attirer les pollinisateurs spécialistes et généralistes
attirent plus de pollinisateurs en général (Fornoff et al., 2017).

Les traits liés au nectar et au pollen, et directement aux apports alimentaires pour les
pollinisateurs, déterminent aussi leur présence. La teneur en sucres du nectar (Fornoff
et al., 2017) mais aussi la diversité des sucres composant le nectar (Goulnik et al., 2020)
entraînent une plus grande fréquence de visites par les pollinisateurs. La quantité de
nectar peut en revanche être négativement reliée aux visites, probablement car le nectar
est alors plus dilué (Gallagher and Campbell, 2017). De même, la quantité de pollen,
ressource majeure en protéines pour les larves, est positivement reliée à la visite par
certaines abeilles (Rowe et al., 2020).

Les traits de phénologie, déterminant donc la disponibilité des fleurs pour les insectes,
sont également importants. Les espèces fleurissant plus tardivement sont plus visitées que
les espèces précoces (Hegland and Totland, 2005; Uyttenbroeck et al., 2017), peut-être
parce que les espèces les plus précoces sont moins dépendantes des insectes pour leur
reproduction.

Sucres dans le nectar

Aire floraleHauteur florale

Couleurs florales

Traits 
morphologiques 

Traits de 
ressources

Traits de 
phénologie

Repérage par les insectes Nourriture fournie aux 
insectes

Disponibilité de la ressource 
pour les insectes

Volume de pollen
Début et durée de floraison

Figure 1.9 Exemples de traits floraux morphologiques, de nectar et pollen, et de
phénologie et leur fonction pour les insectes.

Les relations trait par trait permettent de décortiquer les mécanismes d’attractivité
des pollinisateurs (Figure 1.9) mais il est intéressant également d’étudier des indicateurs
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multi-traits pour comprendre le rôle de la diversité fonctionnelle des plantes en général, sur
les pollinisateurs. En général, les espèces qui ont des fleurs spécialisées et moins accessibles
reçoivent moins de visites et de la part de moins d’espèces floricoles que les plantes
produisant des fleurs généralistes (Fornoff et al., 2017; Lázaro et al., 2013; Hatt et al.,
2019). Cependant, à l’échelle de la communauté, il semble que la diversité fonctionnelle
des fleurs ait plutôt un effet bénéfique sur la diversité et la fréquence d’interactions des
pollinisateurs, bien que ces résultats varient selon les études (Goulnik et al., 2020; Junker
et al., 2015; Uyttenbroeck et al., 2017). En théorie, plus la diversité fonctionnelle florale est
élevée, plus la possibilité d’attirer des pollinisateurs différents augmente, notamment si la
communauté est composée d’espèces avec des périodes de floraison différentes. Cependant,
si le paysage abrite majoritairement des communautés de pollinisateurs généralistes la
diversité fonctionnelle florale peut faire diminuer la fréquence de visites, à cause de la
présence des fleurs spécialisées souvent peu accessibles. Cela souligne l’importance de
maintenir un paysage diversifié, qui abrite à la fois de la nourriture mais aussi des refuges
et des zones de ponte pour tous les pollinisateurs, afin de maintenir la diversité végétale
et des pollinisateurs, qui sont interdépendantes. L’homogénéisation fonctionnelle détectée
chez les adventices via l’étude de leurs traits foliaires reste donc à explorer du point de
vue des traits floraux, afin de comprendre quelles ressources florales les adventices peuvent
représenter pour les pollinisateurs et tous les insectes floricoles des agroécosystèmes. Pour
cela, il est important de comprendre comment les plantes investissent à la fois dans leurs
organes végétatifs et floraux, et s’il existe des compromis entre les différents traits floraux
et leurs fonctions.

Ainsi, les traits peuvent être étudiés en tant que traits de réponse, au climat méditer-
ranéen ou aux pratiques agricoles, mais également comme traits d’effets via leurs liens
avec l’attractivité des insectes floricoles par exemple. On peut donc questionner la
structure fonctionnelle des communautés adventices afin de comprendre leur
rôle dans le fonctionnement des agroécosystèmes, notamment pérennes, où elles
occupent une grande place en terme d’occupation de l’espace de la parcelle.

3 Les adventices : des ressources alimentaires
disponibles dans les paysages agricoles
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3.1 Les services écosystémiques rendus par les adventices dans
les agroécosystèmes à base de pérennes

Les services écosystémiques se définissent comme “la contribution des écosystèmes
au bien-être humain, qui découle de l’interaction des processus biotiques et abiotiques”
(Haines-Young and Potschin, 2010). Le rapport du Millennium Ecosystem Assesment
commandé par les Nations Unies en 2000 (Assessment, 2003) a contribué à appuyer sur les
liens entre biodiversité et agriculture. Ce rapport distingue quatre catégories de services
: les services d’approvisionnement, permettant de produire des ressources, les services de
régulation permettant le fonctionnement de l’écosystème, les services socioculturels pour
les apports non matériels de la biodiversité à l’humanité et enfin les services de support
permettant les trois autres catégories de service. Cependant, on peut également considérer
la biodiversité comme un service écosystémique en soi, compte-tenu de son rôle essentiel
pour l’ensemble des autres services (Cardinale et al., 2012).

La biodiversité des adventices en milieu agricole peut fortement contribuer à rendre
des services (Zhang et al., 2007; Blaix et al., 2018), notamment dans les agroécosystèmes
à base de plantes pérennes où la végétation spontanée occupe une importante place au
sein de la parcelle cultivée (Demestihas et al., 2017; Winter et al., 2018). Ces milieux
ont une temporalité qui permet à la végétation spontanée d’être présente pendant une
grande partie de l’année sans gêner la production, voire en facilitant certaines opérations
culturales, comme l’augmentation de la portance des sols en hiver par exemple (Garcia
et al., 2018). L’importante biodiversité potentiellement accueillie par ces milieux, ainsi que
la gestion moins perturbatrice comparé aux systèmes annuels, en fait des modèles idéaux
pour étudier les services fournis par les adventices. Ces services peuvent être la diminution
de l’érosion du sol (Garcia et al., 2018; Gómez et al., 2011), problème majeur en viticulture
et potentiel en oléiculture (García-Ruiz, 2010), la diminution de la présence des ravageurs
en favorisant les espèces auxiliaires (Daane et al., 2018) ou encore favoriser la pollinisation
ou la présence de ressources florales dans les agroécosystèmes (Demestihas et al., 2017;
Rotchés-Ribalta et al., 2023). Des études ont également montré que le maintien d’un
couvert végétal et une situation de production économiquement viable sont entièrement
compatibles (Daane et al., 2018).

Cependantn bien qu’il y ait maintenant un consensus scientifique sur l’effet positif du
maintien d’un couvert végétal, semé ou spontané, sur les services écosystémiques, et d’un
effet délétère du travail du sol et des herbicides (Paiola et al., 2020; Giffard et al., 2022),
le lien direct entre présence de biodiversité et service réalisé nécessite encore de futures
études pour consolider les résultats actuels et mettre en évidence ces relations. En effet,
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il est loin d’être évident de relier directement la présence de biodiversité dans la parcelle
et la réalisation d’un service écosystémique. Le cadre trait-fonction-service suppose que
l’on peut étudier les traits d’effets des espèces en lien avec la fonction qu’ils affectent
comme proxy d’un service écosystémique visé (Damour et al., 2018)(Figure 1.10). Par
exemple, dans la thèse de M-C. Bopp (2023), les relations entre traits fonctionnels des
adventices des vignes, présence de bactéries nitrifiantes et processus de décomposition
ont été étudiés. Elle a pu montrer que la gestion des adventices modifiait les traits
racinaires, qui eux-mêmes impactent la présence de bactéries nitrifiantes dans le sol, liée
à la fonction de décomposition et donc au service de fonctionnement du sol. Ce cadre
permet de comprendre la réponse des traits aux conditions environnementales et leurs
effets sur les fonctions de l’écosystème, utilisées comme proxy du service visé, sans l’évaluer
directement. Dans cette thèse nous appliquons ce cadre conceptuel à deux
services : la fourniture de ressources fourragères pour le pârurage d’animaux
domestiques et florale pour le maintien des insectes floricoles à l’échelle du
paysage.

3.2 Les adventices comme ressources fourragères

Le pâturage des adventices par les animaux domestiques est une pratique agricole
innovante dans le contexte de la production agricole conventionnelle, bien qu’elle soit en
réalité ancienne. Elle est susceptible de rendre des services écosystémiques, d’entraîner
une réduction de l’usage des herbicides et/ou du travail du sol ainsi qu’une baisse de
la mécanisation dans la parcelle. Cependant, la valeur fourragère et la quantité de
biomasse réellement fournie par les adventices des vignes et oliveraies n’ont encore jamais
été évaluées. La plupart des études disponibles se sont concentrées sur l’acceptabilité
de cette pratique selon les agriculteur·ice·s, via des enquêtes sur les bénéfices et risques
qu’iels perçoivent, plutôt que sur l’effet constaté de cette pratique sur les services. Une
étude menée en Nouvelle-Zélande par Niles et al. (2018) a montré que les viticulteur·ice·s
percevaient plus de bénéfices que de difficultés à mettre en place cette pratique, et que
cela leur permettait de réduire les passages d’herbicides et de tonte, entraînant une
diminution des coûts. L’impact sur le temps de travail dépend fortement de la modalité
de pâturage choisie : dans le cas où l’agriculteur·ice acquiert des animaux, c’est plutôt une
augmentation du temps de travail qui est constatée, tandis qu’en association avec un.e
éleveur.euse c’est l’inverse (Paut et al., 2021; Schoof et al., 2021). Les viticulteur·ice·s ont
une image positive de cette pratique, en tirent des bénéfices économiques et perçoivent
parfois même une amélioration de la qualité de leurs sols, suite à une baisse de l’érosion
et à un effet bénéfique sur la fertilité (Ryschawy et al., 2021; Schoof et al., 2021). La
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Figure 1.10 Schéma de cadre trait-fonction-service : les traits répondent aux conditions
environnementales et modifient le fonctionnement de l’écosystème, que l’on peut utiliser
comme proxy d’un service écosystémique (Damour et al., 2018).

réduction de l’usage des herbicides et du travail du sol, remplacés par le pâturage, est
un fort avantage écologique apporté par cette pratique, de même que la réduction du
risque de feu (Ryschawy et al., 2021). Le pâturage modifie à moyen terme la composition
floristique et a donc possiblement un effet sur tous les services que la végétation peut
rendre en milieu agricole.

Cette pratique présente, en revanche, de nombreux défis techniques, à commencer par
la mise en lien entre les personnes concernées qui mobilise de nombreu·ses·x acteur·ice·s.

20



L’arrivée des animaux dans la parcelle demande la mise en place, a minima, de clôtures
qui prennent du temps à installer et la durée de pâturage des animaux doit être assez
longue pour justifier la mise en place d’un tel dispositif. Il est nécessaire d’ajuster le
nombre d’animaux et le temps de passage pour éviter un tassement du sol à cause du
surpâturage. Enfin, le plus gros frein est la crainte de la consommation de la plante
cultivée par les animaux. Pour cela, plusieurs méthodes sont mises en place comme
l’apprentissage de l’aversion à la consommation de la plante par des méthodes chimiques
(Fusté et al., 2014) ou des dispositifs informatisés de suivi des brebis (Gonçalves et al.,
2021). Cependant, ce type de dispositif est coûteux et/ou peut engendrer des pollutions.
D’autres méthodes sont étudiées, notamment l’augmentation de la hauteur du palissage
en vignes, l’utilisation de races de brebis appropriées, de petite taille comme les Ouessant
(Figure 1.11) ou encore la périodicité du pâturage, en dehors de la période de floraison et
de fructification des cultures (Niles et al., 2018; Schoof et al., 2021). Également, d’autres
animaux qui ont moins de risque d’endommager les cultures peuvent être utilisés, comme
des poules ou des oies (Massaccesi et al., 2019; Paut et al., 2021).

Figure 1.11 Moutons de la race Ouessant pâturant dans une vigne palissée à 90cm de
hauteur. Photo tirée de Schoof et al. (2021).

Aucune étude n’a encore quantifié l’ampleur actuelle de cette pratique en vignes et en
vergers mais les nombreux articles, fiches techniques et projets menés par les chambres
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d’agriculture ou le CERPAM sur ce sujet, comme BrebisLink ou VitiPasto, témoignent
d’un intérêt réel et croissant pour la mise en place du pâturage dans les vignes ou les
vergers. Plusieurs projets de recherche actuels se focalisent également sur cette pratique,
qui a, en plus, un fort intérêt pour l’intégration agriculture-élevage à l’échelle du territoire.
Désherber à l’aide de troupeaux était une pratique très commune jusqu’à la révolution
industrielle de la deuxième moitié du 20ème siècle et les préoccupations agroécologiques
actuelles la remettent au goût du jour.

Il semble nécessaire d’évaluer les caractéristiques des adventices en tant que ressources
fourragères, pour permettre et gérer la mise en place de cette pratique de plus en plus
fréquente. Cette qualité fourragère de la végétation peut être évaluée à l’aide de plusieurs
indicateurs, dont les principaux sont la digestibilité, définie comme la capacité d’un
aliment à être digéré (Meyer, 2023). Cette propriété est positivement reliée aux matières
azotées totales, qui sont les protéines brutes absorbées par le tube digestif, et négativement
à sa teneur en fibres insolubles, provenant des parois cellulaires de l’aliment analysé,
constituées de l’hémicellulose, la cellulose et la lignine (Meyer, 2023). Cette qualité
fourragère répond aux filtres abiotiques, varie au cours de l’année et diminue au cours
du cycle de vie des plantes : une plantule a une qualité fourragère supérieure à une plante
au stade de floraison.

L’approche fonctionnelle est pertinente pour appréhender la qualité fourragère d’une
communauté végétale et a été appliquée en prairies. Les traits fonctionnels des espèces
composant la communauté déterminent à la fois sa qualité fourragère et la biomasse pro-
duite (Garnier and Navas, 2011). Les traits des espèces déterminant la qualité fourragère à
l’échelle de la communauté sont notamment la teneur en matière sèche des feuilles (LDMC)
mais aussi des tiges et des parties florales (Ansquer et al., 2009; Bumb et al., 2016),
négativement liés à la qualité fourragère. Au contraire, la surface spécifique foliaire (SLA),
la teneur en azote des feuilles ou encore la quantité de thérophytes sont positivement liées
à la digestibilité (Gardarin et al., 2014; Al Haj Khaled et al., 2006)(Figure 1.12). La SLA
et la LDMC peuvent également influencer la production de biomasse (Chollet et al., 2014;
Poorter and De Jong, 1999) même si cet effet n’est pas retrouvé dans toutes les études
(Pontes et al., 2007). Les traits fonctionnels ont servi à la mise en place de typologie
de prairies selon leur qualité fourragère, évaluée grâce à la LDMC des espèces de la
communauté (Cruz et al., 2010), qui peut être utilisée pour évaluer la qualité fourragère
des adventices des agroécosystèmes.

Un autre aspect important à prendre en compte pour évaluer la qualité fourragère et
la possibilité de pâturage est la palatabilité et la toxicité des plantes. La palatabilité est
souvent positivement corrélée avec la digestibilité, mais ce n’est pas le cas de la toxicité.

22



Digestibilité

SLA

LDMC
Teneur en fibres

Teneur en azote

+
+

-
-

-
-

+
+

Figure 1.12 Relations théoriques entre la digestibilité et 4 traits fonctionnels. SLA :
specific leaf area ou aire foliaire spécifique, LDMC : leaf dry matter content, teneur en
matière sèche des feuilles.

Des espèces qui investissent dans des composés toxiques n’investissent pas forcément dans
des défenses mécaniques, comme une teneur élevée en lignine. Ainsi, il est nécessaire de
prendre en compte également la toxicité des espèces du couvert végétal afin d’évaluer
son potentiel fourrager. Enfin, d’autres aspects comme la potentielle toxicité de plantes
qui ont été traitées au cuivre est également à questionner dans l’optique de mettre en
place un pâturage en inter-rang viticole ou en verger (Trouillard et al., 2021). Ces
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ressources adventices peuvent donc représenter un potentiel de pâturage mais
également, si le couvert est présent assez longtemps pour fleurir, des ressources
florales non négligeable dans des paysages agricoles où la nourriture pour les
pollinisateurs fait défaut (Baude et al., 2016).

3.3 Les adventices comme ressources florales

Le déclin de la richesse spécifique des adventices mais aussi la place majeure de plantes
anémophiles dans les grandes cultures, qui représentent 44% de la SAU française en 2020
(Agreste, 2022), font des milieux agricoles des zones pauvres en ressource alimentaire
pour les insectes floricoles (Baude et al., 2016). La pratique des bandes fleuries permet de
fournir de la nourriture, des abris et des zones de ponte ou de nidification pour les insectes,
afin de promouvoir des services comme la régulation des ravageurs ou la pollinisation des
cultures. Cette méthode s’avère efficace : une récente méta-analyse a montré que le service
de régulation des ravageurs est en moyenne 16% plus efficace dans les champs autour des
bandes fleuries, mais que leur efficacité pour le service de pollinisation est plus variable et
dépend notamment de la présence d’espèces pérennes (Albrecht et al., 2020). On trouve
en général plus d’abondance et de diversité d’espèces d’insectes dans les bandes fleuries
que dans les bordures de champs spontanées, même si cela dépend fortement des groupes
d’espèces étudiés (Haaland et al., 2011), ainsi que de la gestion des parcelles avoisinantes
(Pywell et al., 2007). Néanmoins, ces bandes fleuries peuvent être en partie composées
d’espèces adventices telles que Sonchus arvensis, Papaver rhoeas, Calendula arvensis ou
encore Malva sylvestris (Kowalska et al., 2022) : l’utilisation des espèces adventices pour
rendre les services attendus de ces bandes fleuries semble donc pertinente. En effet,
certaines des espèces les plus visitées par les abeilles sont des adventices communes, comme
le bleuet (Cyanus segetum), la picride fausse-épervière (Picris hieracioides), les pissenlits
(Taraxacum spp) ou le cirse commun (Cirsium vulgare) (Kuppler et al., 2023). Cependant,
ces bandes fleuries sont parfois aussi composées d’espèces qui ne sont pas localement
adaptées et donc difficiles à mettre en place. Favoriser la présence des espèces adventices
déjà implantées est une autre solution pour promouvoir la biodiversité et les services
en milieu agricole (Bretagnolle and Gaba, 2015), tout en réduisant les coûts de mise
en place et le risque que les espèces semées ne s’implantent pas (Jiménez-Alfaro et al.,
2020)(Figure 1.13). Balfour and Ratnieks (2022) ont même récemment démontré que
quatre espèces adventices considérées comme néfastes par le United Kingdom Weed Act
(1959) attiraient plus du double d’insectes floricoles, en diversité et en abondance, que
des espèces conseillées pour favoriser les insectes floricoles dans le cadre des mesures agri-
environnementales européennes comme les bandes fleuries. Les adventices jouent en effet
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un rôle majeur dans la diète des insectes floricoles, particulièrement durant les périodes de
famine où les cultures comme le tournesol ou le colza ne sont pas en période de floraison
(Requier et al., 2015). En revanche, certaines espèces adventices très communes, comme
Medicago minima, Stellaria media ou encore Erodium cicutarium, sont aussi très peu
visitées par les abeilles (Kuppler et al., 2023). Ces espèces sont potentiellement visitées
par d’autres insectes floricoles, comme les Diptères ou les Coléoptères, attirés par des
caractéristiques florales différentes des Hyménoptères (B. Lanuza et al., 2023). Pour
évaluer le potentiel des adventices à représenter des ressources florales importantes pour
les insectes floricoles, il faut donc se pencher à la fois sur leurs traits floraux, méconnus
comparés à ceux des espèces d’écosystèmes prairiaux, mais aussi aux effets de la gestion
agricole sur ces ressources florales.

© Ma�hias Tschumi
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Figure 1.13 Résumé des principaux avantages et inconvénients des bandes fleuries ou
semis de couverts végétaux vs utilisation d’enherbement spontanée dans l’objectif de
rendre des services écosystémiques en milieu agricole.
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4 Questions de recherche de la thèse

La thèse a pour objectif d’évaluer le potentiel de ces deux ressources, fourragères et
florales, jamais mesurées, représentées par les adventices des vignes et oliveraies méditer-
ranéennes via une approche fonctionnelle, et de comprendre l’effet des pratiques agricoles
et du pédoclimat sur les traits fonctionnels des adventices et sur les ressources florales et
fourragères qu’elles représentent (Figure 1.14). Pour répondre à ces objectifs les questions
principales de recherche qui structurent le manuscrit en trois parties sont les suivantes :

1. Quel est le potentiel des communautés adventices comme ressources fourragères et
quels sont les impacts des pratiques agricoles et du pédoclimat sur ces ressources ?

2. Comment covarient les traits floraux et participent-ils aux stratégies écologiques des
espèces adventices ?

3. Quel est le potentiel des communautés adventices comme ressources florales et quels
sont les impacts des pratiques agricoles et du pédoclimat sur ces ressources ?
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Figure 1.14 Schéma des hypothèses principales de la thèse. Les numéros correspondent
aux questions de recherche et aux questions de recherche 1, 2 et 3.
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5 Hypothèses de la thèse

Les hypothèses testées dans la thèse sont les suivantes :

1. Pour la première question de recherche : le potentiel des adventices comme ressources
fourragères. Chapitre 1.

• Le potentiel fourrager, en termes de qualité et de quantité, est élevé pour
les communautés adventices des vignes et oliveraies et est déterminé par la
moyenne pondérée des traits dans la communauté : la teneur en azote et la
surface foliaire spécifique augmentent le potentiel fourrager tandis que la teneur
en matière sèche des feuilles le diminue.

• Le potentiel fourrager est affecté par les pratiques agricoles de gestion des
adventices. On s’attend donc à ce que la digestibilité et les traits associés
augmentent tandis que la biomasse adventice diminue avec l’intensité de la
perturbation représentée par le travail du sol.

• Le potentiel fourrager est affecté par les conditions pédoclimatiques et la saison.
On s’attend à ce qu’il soit plus élevé au printemps qu’en automne et dans
les communautés situées sur les sols les plus riches et dans les zones les plus
pluvieuses.

2. Pour la deuxième question de recherche : la caractérisation des traits floraux des
adventices et leur contribution aux stratégies écologiques. Chapitre 2.

• Il existe un trade-off entre, d’un côté, la taille et le nectar et pollen fournis par
une fleurs, lié au coût de fabrication de la fleur, et d’un autre côté, le nombre
de fleurs par individu. Ce trade-off est lié aux stratégies des fleurs et donc aux
niveaux de perturbations subies et de ressources disponibles.

• Les espèces adventices sont majoritairement caractérisées par de petites fleurs
avec peu de nectar et pollen, mais un nombre élevé de fleurs par individu.

• Les stratégies florales liées aux trade-offs entre traits floraux sont liées aux
stratégies CSR calculées à l’aide des traits foliaires.

3. Pour la troisième question de recherche : le potentiel des adventices comme ressources
florales. Chapitre 3.

• La richesse des espèces florales et la structure fonctionnelle des communautés
adventices sont affectées à la fois par les pratiques agricoles et les variables
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pédoclimatiques. Plus spécifiquement on s’attend à ce que la tonte, la fertilité
du sol et les précipitations augmentent la richesse spécifique et la diversité
fonctionnelle tandis que l’irrigation et la fertilisation les diminueraient.

• La richesse spécifique et la diversité fonctionnelle augmentent la productivité
et la présence de fleurs au cours de l’année grâce au partitionnement des niches
phénologiques et à la relation positive entre diversité et productivité.

• La structure fonctionnelle des communautés adventices via leurs moyennes de
traits floraux est liée à la productivité et la présence de fleurs au cours de
l’année.

6 Démarche générale de la thèse

Pour répondre aux questions de recherche et tester les hypothèses de la thèse j’ai
mobilisé trois dispositifs principaux :

1. Un réseau de 16 parcelles viticoles en production, sous-ensemble du réseau des thèses
de Jacques Maillet, et de Marie-Charlotte Bopp, soutenues respectivement en 1979
et 2023 (Figure 1.15).

2. Un réseau de 16 parcelles oléicoles en production, mis en place grâce à la Coopérative
oléicole du Gard et de l’Hérault (Figure 1.15).

3. Une expérimentation sous serres, en conditions contrôlées, consistant à cultiver 19
espèces des espèces adventices trouvées en fleurs les plus communes sur les deux
réseaux au printemps 2021. (Figure 1.16).

Pour répondre à la première question de recherche de la thèse, les deux réseaux, viticole
et oléicole, ont été mobilisés, afin de comprendre les liens entre facteurs environnementaux,
traits et digestibilité. Les communautés adventices ont été échantillonnées au printemps et
à l’automne 2021 pour en mesurer la digestibilité, ses composantes et cinq traits foliaires.
Des variables édaphiques, climatiques et météorologiques ont été mesurées sur chaque
parcelles. Les pratiques oléicoles ont été enregistrées par une enquête de pratiques de
cinq semaines conduite par un groupe d’étudiant·e·s de l’Institut Agro Montpellier. Les
pratiques viticoles ont été enregistrées par une enquête de pratiques menée par Marie-
Charlotte Bopp au cours de sa thèse.

Pour répondre à la deuxième question de recherche de la thèse, l’expérimentation sous
serres a été mise en place. Les traits floraux liés à l’attractivité des insectes, à la phénologie
et aux coûts de construction des fleurs ont été mesurés et les relations entre ces traits et

28



Agroécosystèmes
Oliveraie
Vigne

Montpellier

Figure 1.15 Réseau de 32 parcelles : 16 parcelles viticoles et 16 parcelle oléicoles, mobilisé
dans la thèse.

avec les traits floraux ont été explorées afin de comprendre si les stratégies adventices déjà
connues grâce à l’étude de leurs traits foliaires et au cadre CSR sont liées à leurs traits
floraux.

Pour répondre à la troisième et dernière question de recherche de la thèse, le réseau
oléicole a été mobilisé. Cinq placettes permanentes par parcelle ont été échantillonnées
sept fois entre septembre 2021 et juin 2022 afin d’évaluer la présence de fleurs. Toutes les
espèces en fleurs ont été enregistrées ainsi que leur abondance. Les données concernant
les pratiques agricoles et les conditions environnementales déjà collectées dans le cadre de
la première question de recherche ainsi que les données de traites floraux collectés dans le
cadre de la deuxième question de recherche, ont été utilisées afin de comprendre les liens
entre facteurs environnementaux, traits et présence et diversité de ressources florales au
cours de l’année.
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Figure 1.16 Design expérimental du projet FLORES, composé de 4 blocs et de 16
réplicats en tout. L’expérimentation qui a eu lieu de février à août 2022 consistait à
cultiver 19 espèces adventices afin de décrire le phénotype floral adventice.

30



Chapitre 2

Promising weeds forage potential in
perennial Mediterranean
agroecosystems

Abstract

Biodiversity presence in perennial agroecosystems increases the provision of ecosystem
services. Weeds are known to deliver supporting or regulating services but their potential
to provide provisioning services is less studied. Our study aims to quantify the potential
of weeds to provide forage resources for livestock in two Mediterranean perennial agroe-
cosystems: olive groves and vineyards. We used a trait-based approach to investigate
the abiotic determinants of weed quality and quantity variations at both the species and
community levels. We surveyed spontaneous vegetation in 16 vineyards and 16 olive
groves in the French Mediterranean region with contrasting pedoclimatic conditions and
agricultural practices, during spring and fall 2021. Four leaf traits were measured: Leaf
Dry Matter Content, Specific Leaf Area, Leaf Nitrogen Content and leaf C/N ratio and
four forage potential indicators: dry matter digestibility (DMD), crude proteins (CP),
neutral detergent fiber content (NDF) and aboveground biomass (AB). We found that
DMD of perennial agroecosystems weeds is high (689 ± 116 g kg-1), and can be compared
to those of forage species. Using linear mixed models and path analysis, we found that,
at the community scale, LDMC is negatively linked to weed forage quality and that
disturbing agricultural practices like tillage, increase weed forage quality. However we
did not find any effect of agricultural practices or pedoclimate on weeds leaf traits or on
AB. Our results revealed the potential of weeds as highly digestible forage resources for
livestock. The long-term aim is to promote the integration of livestock in agroecosystems

31



in order to reduce the use of herbicides and/or tillage.

32



Résumé du chapitre en français
Dans ce premier chapitre de résultats nous nous sommes intéressé·e·s au potentiel des

adventices comme ressource fourragère pour les ruminants. L’objectif de ce chapitre est
de caractériser la qualité et la quantité de la ressource fourragère adventices
dans les vignes et oliveraies méditerranéennes et l’effet des pratiques agricoles
et des conditions pédoclimatiques sur ces potentiels via leurs effet sur la
structure fonctionnelle des communautés. Pour cela nous avons échantillonné la
végétation adventice dans 16 parcelles viticoles et 16 parcelles oléicoles au printemps et à
l’automne 2021, la quantité de biomasse adventice et les composantes de la digestibilité
des communautés comme indicateurs de quantité et qualité de la ressource fourragère.
Nous avons mesuré des traits fonctionnels foliaires sur les espèces les plus communes et
avons caractérisé les conditions environnementales en mesurant des variables climatiques,
édaphiques et en enquêtant sur les pratiques agricoles de gestion des adventices.

Les hypothèses sont les suivantes :

1. Le potentiel fourrager des adventices est élevée chez les adventices car ce sont des
espèces rudérales soumises à de hauts niveaux de perturbation, et il est liée aux
traits foliaires.

2. Le potentiel fourrager varie entre les agroécosystèmes, mais également au sein des
agroécosystèmes car les pratiques agricoles modifient le potentiel fourrager des
adventices et les traits associés. On suppose que les pratiques les plus perturbatrices
augmentent la digestibilité et diminuent la biomasse adventice car elles sélection-
nent des espèces aux stratégies rudérales et détruisent régulièrement la biomasse
adventice.

3. La fertilité des sols et la disponibilité en eau augmentent le potentiel fourrager des
adventices et les traits associés.

4. Le potentiel fourrager est plus élevé au printemps et répond fortement aux variables
liées à la météo annuelle.

Les résultats (Figure 2.1) montrent que les communautés adventices des parcelles viti-
coles ont une digestibilité moyenne plus élevée que celles des parcelles oléicoles (737±104 vs
644±109 g kg-1), et qu’elle est plus élevée au printemps qu’en automne, mais que les deux
systèmes de culture présentent une digestibilité relativement élevée et satisfaisante dans
l’optique d’y faire pâturer des troupeaux. De même, concernant les espèces adventices les
plus communes, 39 ont une digestibilité supérieure à 800 g kg-1 et 47 ont une digestibilité
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Figure 2.1 Résumé des résultats du chapitre 2 : les précipitations et les températures
annuelles modifient la strucutre fonctionnelle des communautés, et a donc un effet
indirect sur la digestibilité des adventices, car la structure fonctionnelle des communautés
détermine la digestibilité des communautés adventices. En revanche les pratiques agricoles
et la fertilité du sol ont un effet sur la digestibilité des adventices direct, qui n’est pas médié
par la strucutre fonctionnelle des communautés. Ces résultats sont issus du chapitre 2 et
ont été obtenus en échantillonnant les adventices dans 32 parcelles de vignes et oliveraies
autour de Montpellier au printemps et à l’automne 2022, en utilisant des modèles mixtes
et des analyses de pistes.CWM : community weighted mean ; LDMC : leaf dry matter
content ; LNC : leaf nitrogen content.

entre 600 et 800 g kg-1. Nous avons montré que les pratiques agricoles ont un fort effet
sur ces potentiels : le travail du sol, qui représente une perturbation plus élevée, fait
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augmenter la digestibilité, au contraire de la tonte qui ne détruit que les parties aériennes
des plantes. Finalement, nous avons montré que, comme dans les communautés prairiales,
les traits foliaires et la teneur en matière sèche et en azote des feuilles des adventices sont
fortement liés à la qualité de la ressource fourragère. Les pratiques agricoles sont des
leviers efficaces pour gérer les communautés adventices des vignes et oliveraies comme
une ressource fourragère pour le pâturage par des troupeaux. Aucune relation n’a pu être
mise en évidence concernant la biomasse adventice : elle ne diffère pas entre les deux
types de cultures et n’est pas impactée par les pratiques agricoles ni par les variables
pédoclimatiques. Seule la météo annuelle modifie la biomasse adventice, mais également
la structure fonctionnelle des communautés adventices.
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1 Introduction

Weeds were seen as a burden for a long time, but nowadays their potential to provide
supporting or regulating ecosystem services (ES) is increasingly recognized (Zhang et al.,
2007; Blaix et al., 2018). This potential is particularly relevant in perennial woody
agroecosystems where the spontaneous vegetation provides resources and habitats for
biodiversity (Simon et al., 2010). In these perennial agroecosystems, temporal soil man-
agement on both rows and inter-rows allows weeds presence at specific times without
disturbing the agricultural production (Garcia et al., 2018). Vineyards and olive groves
can potentially host diverse weeds communities to provide ES (Demestihas et al., 2017;
Winter et al., 2018; Carpio et al., 2019; Paiola et al., 2020). Both crops are traditional
and patrimonial agroecosystems in the Mediterranean region, representing almost 300 000
ha of vineyards and slightly more than 17 700 ha of olive groves in the cultivated areas in
Mediterranean France (Agreste, 2022). Under the Mediterranean climate, it is crucial to
manage weeds to limit competition for water during dry periods and preserve crop yields.
During recent decades, inter-row weeds have been increasingly managed through tillage
or mowing while herbicide application strongly decreases. However, these agricultural
practices have an important impact on biodiversity and affect its ability to provide ES
(Dale and Polasky, 2007; Syswerda and Robertson, 2014), partly because they modify
the composition and structure of weed communities (Fried et al., 2012). Weeds are often
associated with supporting or regulating ES, but in perennial agroecosystems, they can
also be used for provisioning services; livestock fodder, for example. Moreover, sheep
grazing in the inter-rows can be an alternative to herbicide, mowing (Niles et al., 2018),
or tillage without affecting the yield (Lazcano et al., 2022).

Weed biomass quality and quantity define forage potential. Their nutritive value and
palatability has rarely been evaluated in perennial woody agroecosystems and only at the
species level (Marten and Andersen, 1975; Marten et al., 1987). Dry matter digestibility
(DMD) is a key property to evaluate plant quality to feed ruminants because it estimates
animal digestion (Bruinenberg et al., 2002). It is positively linked to the crude proteins
(CP), the total amount of protein present and negatively to the neutral detergent fiber
content (NDF) which is the total amount of fiber present. Dry matter digestibility is
known to be related to different leaf traits. Studies about the relationships between
traits, environment, and digestibility usually focused on spontaneous vegetation of the
pastures or the hays (Abaye et al., 2009; Bunton et al., 2020), but never on weeds. The
most documented relationship is the negative link between DMD, and/or its components
(fiber content, crude proteins), and leaf dry matter content (LDMC). which was found
both at the species (Al Haj Khaled et al., 2006; Pontes et al., 2007; Bumb et al., 2018;
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Tasset et al., 2019) and community level (Andueza et al., 2010; Gardarin et al., 2014;
Tasset et al., 2019). DMD is positively related to leaf nitrogen content (LNC) (Pontes
et al., 2007; Bumb et al., 2016) and specific leaf area (SLA) (Al Haj Khaled et al., 2006;
Pontes et al., 2007; Tasset et al., 2019). Leaf traits like LDMC or SLA are also significant
predictors of biomass productivity of the vegetation (Pontes et al., 2007; Ansquer et al.,
2009; Chollet et al., 2014).

Weeds represent a peculiar pool of species (Mahaut et al., 2020) that are favored in
disturbed and fertilized environments, which are important ecological filters characterizing
arable fields (Bourgeois et al., 2019). To cope with those filters, especially with high levels
of disturbance in intensively-managed agroecosystems, weeds develop ruderal strategies
(Grime, 1974) that are notably characterized by a fast life cycle (Wright et al., 2004).
This strategy can be summarized by traits from the Leaf-Height-Seed (LHS) scheme. For
instance, high SLA values suggest high biomass production, with fast growth, and early
reproduction but smaller dispersing seeds (Westoby, 1998). Weeds were recently found to
exhibit a homogeneous trait syndrome characterized by these ruderal strategies, especially
with high SLA values (Bourgeois et al., 2019). This weed-trait syndrome identified by
acquisitive and productive strategies could have an impact on forage quality because SLA
is positively related to dry matter digestibility (Al Haj Khaled et al., 2006; Pontes et al.,
2007; Tasset et al., 2019) and productivity: the main determinants of forage potential of
the vegetation. Similarly, SLA is strongly linked to LDMC and LNC, which covariate with
DMD (Al Haj Khaled et al., 2006; Pontes et al., 2007; Andueza et al., 2010; Gardarin
et al., 2014; Bumb et al., 2016; Tasset et al., 2019). These results suggest that weeds
represent a promising potential to provide qualitative grazing resources according to the
intensity of soil management.

Yet, disturbing agricultural practices like mowing, and fertilization are known to in-
crease the forage quality of plants (Duru, 1997; Gardarin et al., 2014; Bumb et al., 2016)
and traits directly linked to forage quality in grasslands (Garnier et al., 2019). These
relationships need to be investigated in perennial agroecosystems, where agricultural
practices often represent types of disturbance (like tillage or frequent mowing) that
differ from those usually found in grasslands. By cutting aboveground biomass, mowing
keeps plants at the vegetative stage, when they are the most digestible (Pontes et al.,
2007; Gardarin et al., 2014). Soil tillage is supposed to represent a higher disturbance
for weeds than mowing (Gaba et al., 2014; Kazakou et al., 2016) because it destroys
both above and belowground biomass. Tillage is known to select species with ruderal
strategy (low LDMC and high LNC and SLA, according to Kazakou et al. (2016) and
may therefore also increase forage quality (Gaba et al., 2014). However, the direct effect
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of tillage on digestibility has not been investigated yet. Interestingly, olive groves and
vineyards are not managed similarly: in France, vineyard inter-rows are frequently tilled,
especially in Mediterranean region (Fernández-Mena et al., 2021), whereas olive groves
are usually mown. Consequently, plant species composition and diversity differ between
these agroecosystems, with usually lower taxonomic and functional diversity in vineyards
than in olive groves. In vineyards, there are usually more generalist species associated
with ruderal characteristics and disturbed environments (Cohen et al., 2015). These
disturbances can modify weed leaf traits and positively influence their digestibility.

Lastly, pedoclimatic conditions and season are also known to have an impact on both
leaf traits, quality and quantity of forage resources. Indeed, the digestibility of grassland
species is known to be higher in wetter conditions than in dryer ones (Gardarin et al.,
2014) and higher early in the season (Bumb et al., 2016). The biomass of grassland species
also decreases when soil water content decreases (Chollet et al., 2014). However, these
relationships remain unknown for weed species. Pedoclimatic conditions are also known
to have an impact on leaf traits related to digestibility. As an example Garnier et al.
(2019) showed that LNC decreases and that LDMC increases with severity of drought.
Soil conditions are also known to modify leaf traits: plants that grow on low-fertility soils
have leaves with low SLA and LNC and high LDMC (Jager et al., 2015). Based on these
findings, we can hypothesize that pedoclimatic conditions and the season will modify the
forage potential of weeds in perennial agroecosystems.

Our study aims at quantifying the potential of weeds to provide forage resources in
perennial agroecosystems across seasons under different soil management practices and
pedoclimatic conditions. Using a trait-based approach, we investigated the determinants
of weed quality and quantity variations in olive groves and vineyards at both the species
and community levels. We hypothesized that (1) forage quality would be high (high
dry matter digestibility and crude proteins and low neutral detergent fiber content) and
related to leaf traits (high SLA and LNC, low LDMC) for weeds in perennial agroe-
cosystems which are some very disturbed plant communities composed of ruderal plant
species; (2) forage potential indicators (dry matter digestibility, crude proteins, neutral
detergent fiber content, aboveground biomass) and associated traits would vary both
between and within agroecosystems due to different agricultural practices: we expected
higher forage quality but lower biomass production in vineyards than in olive groves
because disturbing practices like tillage would promote more digestible species with higher
LNC and SLA and lower LDMC compared to less disturbing practices like mowing; (3)
forage potential indicators (dry matter digestibility, crude proteins, neutral detergent fiber
content, aboveground biomass) and associated traits would all be affected by pedoclimatic
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conditions with low rainfall and low soil fertility decreasing forage quality by selecting less
digestible species with lower SLA and LNC and higher LDMC. Finally (4) we expected
the forage potential indicators (dry matter digestibility, crude proteins, neutral detergent
fiber content, aboveground biomass) to be higher in spring than in fall and to be modified
by short-term weather conditions: DMD and biomass would be higher under rainier
conditions. To test these hypotheses, we assessed weed composition and diversity and
evaluated their forage quality and biomass production in 16 vineyards and 16 olive
groves with contrasting agricultural practices along a pedoclimatic gradient in the French
Mediterranean region during the spring and fall of 2021. We measured leaf traits related
to forage quality and digestibility and evaluated the forage potential of the monitored
communities both at the species and the community levels.

2 Material and methods

2.1 Study sites

We selected 32 fields corresponding to two agroecosystems (16 olive groves and 16
vineyards) located in the French Mediterranean region, in an area of 60 km around
Montpellier (Occitanie) (Figure 2.2). We chose the fields according to three criteria:
(i) no herbicide use on the inter-row, (ii) contrasting pedoclimatic conditions, and (iii)
different soil management practices (tillage or mowing).

To characterize agricultural practices in each field, we interviewed the farmers twice a
year in 2020 and 2021, focusing on inter-row management where most weed plants grow.
The questionnaire (composed of 61 questions for wine-growers and 45 questions for olive
growers due to differences between both crops technical itineraries) was divided into two
principal sections: (1) general information about the farmland and the studied fields,
and (2) agricultural practices and soil management. We collected six variables related
to agricultural practices: the average number of tillages per year, the average depth of
tillage, the average number of mowing per year, the average return interval between two
weed destructions, the average applied nitrogen quantity, and the average quantity of
irrigation per year (mm) (Supp Tableau 2.6).
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Agroecosystem
Olive grove

Vineyard

Figure 2.2 Map of the fields network (Google©, 2022). Green dots represent olive
groves, violet dots represent vineyards. The fields network was situated in the French
Mediterranean region of Occitanie.

2.2 Climatic conditions

Climatic conditions in each field were described using data from the nearest weather
station to each field that collected data since 1980. In total, for the 32 fields, we used 12
weather stations because some fields were located in the same location or very close one
another. The mean distance between a field and a station was 8.65 ±4.2 km. The nearest
station was located 0.5 km from the nearest field, and the farthest station was located
19.7 km. We collected monthly rainfall, maximum and minimum temperatures from 1980
to 2021. We used the function biovars from the dismo (Hijmans et al., 2017) package
in the R software version 4.1.1 to calculate 6 climatic variables representing the local
seasonal trends: mean annual temperature, annual rainfalls, rainfalls of the driest month,
maximum temperature of the warmest month, annual temperature range and rainfalls
seasonality (Supp Tableau 2.7).

We also created two variables describing weather conditions during the growing season
of the weeds. These variables were the rainfall quantity (Rgrowth) and the mean temper-
ature (MTgrowth) during the three months before sampling. The data were collected at
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the same weather stations previously described.

2.3 Soil analysis

To characterize the soil texture and properties, we sampled five soil cores in five
randomly-chosen inter-rows per field down to a depth of 20 cm. By pooling the five
samples, we obtain one composite soil sample per field. The pH (NF ISO 10390), soil
texture (NF X 31-107 method), nitrogen content, cation-exchange capacity (CEC), and
total organic matter content (NF ISO 14235) were determined for each field sample (n =
32) following standard protocols by a soil analysis laboratory (Supp Tableau 2.8).

2.4 Botanical surveys

We conducted two seasonal botanical surveys in the inter-rows of each field, avoiding
field margins, during spring (March-April) and fall (November-December) 2021. We used
five randomly located 0.25 m2 quadrats per field. We assessed the weeds by identifying
each taxon to the species, or genus level when species identification was not possible. We
estimated species abundance by visual assessment of cover percentage in each quadrat.
We determined the species’ phenological stage using the method of Yvoz et al. (2021a).
We also recorded the bare-soil cover for each quadrat.

2.5 Leaf functional traits at the species level

Based on the botanical surveys, we selected 67 species in vineyards and 65 in olive
groves, representing 80% of the plant abundance represented by the plant cover in each
quadrat. Some species (n= 34) were found in both types of agroecosystem but were
collected separately in vineyards and olive groves as they represent different populations.
Species were sampled in 11 different olive groves and in 16 vineyards. For one given
species all individuals were sampled in one single field. Five functional leaf traits were
measured on 8 individuals per species in each type of agroecosystem according to the
standard protocols described in Pérez-Harguindeguy et al. (2013): (1) leaf dry matter
content (LDMC, mg g-1) which is the oven-dry mass of a leaf, divided by its water-
saturated fresh mass; (2) specific leaf area (SLA, m2 kg-1 ) which is the one-sided area of
a fresh water-saturated leaf divided by its oven-dry mass, (3) leaf nitrogen content (LNC,
mg g-1), (4) leaf carbon content (LCC, mg g-1) and (5) leaf C/N ratio (C/N ratio, mg
g-1) were measured pooling the 8 individuals leaves at the species level with elemental
combustion analysis (NF ISO 10694) (Supp Tableau 2.9) with three repeated measures.
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2.6 Plant biomass production and quality indicators at the species
and community level

We collected, oven-dried (60°C, 48 h), weighed, and ground (knife mill with 1mm sieve)
the plant aboveground biomass (AB) present in each quadrat separately. Dry matter in
vitro digestibility (DMD, g kg-1). Bosworth et al. (1980) indicated that under 500 g
kg-1 DMD is too low to fulfill all ruminant needs and that above 600 g kg-1 DMD can
be considered high. We also measured two chemical components, neutral detergent fiber
(NDF, g kg-1) and crude protein (CP, g kg-1, Tableau 2.1). DMD, NDF anc CP were
determined at the community (n = 302) and at the species (n = 86) levels.

Analysis was performed using near-infrared reflectance spectroscopy (NIRS). NIRS is
a non-destructive physical method to estimate chemical plant biomass composition.

Reflectance spectra were collected using a FOSS NIRSystem 6500 spectrometer (FOSS
NIRSystems, Silver Spring, MD, USA) operating at 400–2500nm with a 2 nm step (i.e.,
1050 data points). Spectra were taken on ground samples in ring cells equipped with
quartz glass. Duplicate spectra measurements were performed (two different cup fillings)
and averaged.

To perform prediction, calibrations already existing at CIRAD (French International
Centre of Agricultural Research for Development, Montpellier, France) were used after
being adapted to our samples. To do this, a subset of our samples was analysed with
reference methods in the laboratory. NDF content was measured using the Van Soest
method (Van Soest et al., 1991) and CP content was measured with Kjeldahl method.
DMD was measured by an in vitro enzymatic method with pepsin and cellulase (Aufrère
et al., 2007). Calibration was performed using modified partial least square regression with
the WINISI software (Version 4, Infrasoft 185 International, Port Matilda, PA, USA).
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Tableau 2.1 Variables measurement level scale, plant part that was measured, abbreviation of the trait or indicator used in the
text, unit, mean and standard deviation and number of observations for each trait or indicator.

Type of variable Scale Plant part Name of variable Abbreviation Unit Mean and sd n
Leaf traits Species Leaf Community weighted mean of Leaf Dry Matter Content CWM LDMC mg g-1 184 (±49.5) 302

Species Leaf Community weighted mean of Specific Leaf Area CWM SLA m2 kg-1 24.9 (±6.94) 302
Species Leaf Community weighted mean of Leaf Nitrogen Content CWM LNC mg g-1 27.5 (±5.48) 302
Species Leaf Community weighted mean of Carbon Content CWM LCC mg g-1 372 (±42.9) 302
Species Leaf Community weighted mean of C/N ratio CWM C/N ratio mg g-1 133 (±29.3) 302

Forage quality indicators Community All aboveground parts Dry matter digestibility DMD g kg-1 689 (±116) 302
Community All aboveground parts Neutral detergent fiber NDF g kg-1 394 (±101) 302
Community All aboveground parts Crude proteins CP g kg-1 156 (±50) 302
Community All aboveground parts Aboveground biomass AB g m2 60.2 (±46.7) 302

43



2.7 Community structure indices

Community Weighted Means (CWM) were calculated at the quadrat level for the five
leaf traits cited above (Tableau 2.1) and for each community (n = 302). CWM is the
average value of a given trait in a community and is calculated as the average trait value
traiti of each species i weighted by its abundance pi (Garnier et al., 2004). In our case the
sampled quadrat was the community and the abundance of each species its green cover.

2.8 Data analysis

All statistical analyses were performed using the R software version 4.1.1 (Team,
2022) and the R packages Tidyverse (Wickham et al., 2019), lme4 (Bates et al., 2015),
FactoMineR (Lê et al., 2008), MuMIn (Barton, 2009) , car (Fox et al., 2012) and piece-
wiseSEM (Lefcheck, 2016).

First, we conducted a Principal Component Analysis (PCA) with the six climatic
variables and the six soil variables to analyze the co-variations between pedoclimatic vari-
ables. Similarly, we conducted a second PCA with the six variables related to agricultural
practices. The coordinates of the fields on the first two axes of both PCAs were used as
composite variables indicating the position of each field along two ‘pedoclimatic gradients’
(PC1pedoclim, PC2pedoclim) and two ‘agricultural gradients’ (PC1agri, PC2agri) as
explanatory environmental and agronomic variables in the further analyses. We tested
the effects of agroecosystem type (vineyards vs. olive groves) on the explanatory variables
from both PCAs using Student’s T-tests. We tested the relationship between pedoclimatic
conditions and agricultural practices using Pearson’s correlation.

We tested the relationships between AB, DMD, NDF and CP by pooling all the
quadrats from the same field and season using Pearson’s correlations. We tested the
effects of agroecosystem type (vineyards vs. olive groves) and season (spring vs. fall) on
field-averaged forage potential indicators (AB, DMD, NDF and CP) and on CWMs of leaf
traits using Student’s T-tests.We ran a series of linear mixed-effects models to test the
influence of the six abiotic descriptors (PC1pedoclim, PC2pedoclim, PC1agri, PC2agri,
Rgrowth, MTgrowth) on (1) forage quality and quantity (DMD, NDF, CP, AB), (2) the
CWM of LDMC, SLA, LNC, LCC and C/N ratio, and (3) the influence of the CWM of
LDMC, SLA, LNC, LCC and C/N ratio on the forage quality and quantity. The field
was added to all models as a random effect. Before model selection and evaluation, we
tested the collinearity of the fixed effects in the model using the variance inflation factors
with the vif function. VIF values of 10 or higher are usually interpreted as revealing
severe multicollinearity issues (Hair, 2009). For the pedoclimate and agricultural practices
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variables VIF of PC1pedoclim, PC2pedoclim, PC1agri, PC2agri , Rgrowth, MTgrowth
were < 5, so we kept all the explanatory variables in the tested models. For the CWM
of the five leaf traits, the VIF of the CWM of LCN, LCC and C/N ratio were >10 so
we removed the CWM of LCC. When we removed LCC all VIFs were < 2. We kept
the CWM of LDMC, SLA, LCN, and C/N ratio in the tested models. We then used the
function ‘dredge’, which performs a stepwise comparison between full, reduced and ‘null’
models built from the combination of all, several, or only one fixed effect. We selected
the model with the lowest second-order Akaike Information Criterion value (AICc values)
corrected for small sample sizes (Burnham and Anderson, 2004). The cut-off to select a
model was set at Δ AICc < 2 (Burnham and Anderson, 2004). When more than one
model had the lowest AICc we kept the most parsimonious one, i.e. the simplest one.
Finally, we evaluated the best-selected models using likelihood ratio tests and calculated
the marginal and conditional R² following Nakagawa and Schielzeth (2013).

Structural equation modeling was used to understand the relationships between leaf
traits, agricultural practices, pedoclimate and weather variables on digestibility and above-
ground biomass. A combination of linear models is used to quantify the relative effect of
different variables on digestibility and biomass with the field added as a random effect..We
tested covariations between the pedoclimate and agricultural practice variables, between
the CWM of leaf traits and between both weather variables. We tested the signifi-
cance of estimated regression path coefficients associated with each causal relationship
between variables. Standardized regression path coefficients are conventionally considered
to strongly influence the variable when they are above 0.8, moderately between 0.2 and
0.8, and little below 0.2 (Shipley, 2009).

3 Results

3.1 Pedoclimatic and agricultural practice gradients

The first two axes of the ‘pedoclimatic gradient’ PCA explained 59.9% of the total
variance among the 32 study fields (Supp Tableau 2.6A). The first axis (PC1pedoclim
36.4%) discriminated between the fields with high annual temperature ranges, high maxi-
mal temperatures and heavy rainfall from the fields with high annual mean temperatures
and lower rainfalls. PC1pedoclim opposed the ‘continental’ fields with positive values to
‘coastal’ fields with negative values. The second axis (PC2pedoclim, 23.9%) discriminated
the fields with high soil organic nitrogen content, soil organic matter, cation-exchange
capacity, and presence of clay from the fields with high sand content ( Tableau 2.2).
PC2pedoclim opposed the ‘fertile’ fields with positive values to ‘low-resource’ fields with
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negative values (Tableau 2.2). The coordinates of the fields on the first two axes of the
pedoclimatic PCA were extracted to create environmental explanatory variables found
in Tableau 2.2. PC1pedoclim (P < 0.0001) and PC2pedoclim (P < 0.0001) significantly
differed between agroecosystems, they were higher in olive groves than in vineyards.

The first two axes of the ‘agricultural practices gradient’ PCA explained 67.7% of the
total variance among the 32 study fields (Supp Tableau 2.6B). The first axis (PC1agri,
43.1%) discriminated between the fields with high tillage and the mown ones. PC1agri
opposed the ‘tilled’ fields with positive values, mostly vineyards, to the ‘mown’ fields with
negative values, mostly olive groves. The second axis (PC2agri, 24.5%) was negatively
correlated with the duration between two weed destruction dates (-0.67) and positively
correlated with irrigation amount and mowing frequency. PC2agri mainly reflected the
heterogeneity of agricultural practices within the olive groves: opposing ‘irrigated and
regularly mown’ fields with positive values to ‘rarely mown’ fields with negative values.
The coordinates of the fields on the first two axes of the agricultural practices PCA were
extracted to create agricultural practice explanatory variables (Tableau 2.2). PC1agri (P
< 0.0001) significantly differed between agroecosystems: it was higher in vineyards than
in olive groves. PC2agri did not differ between agroecosystems.

PC2pedoclim and PC1agri were negatively correlated (R : -0.55, P = 0.0008): fields
located on more fertile soils were managed by mowing more than by tillage. There were
no other correlations between PC1pedoclim, PC2pedoclim, PC1agri and PC2agri.
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Tableau 2.2 Two first principal components from both pedoclimatic and agricultural practices PCAs with the two most contributive
variables and their correlation with each component and the interpretation of each component. The coordinates of each field on
each principal component were used as explanatory variables called PC1pedoclim, PC2pedoclim, PC1agri and PC2agri.

Principal component Variables Correlation Interpretation
First pedoclimatic PCA axis (PC1pedoclim) Annual temperature range 0.9 Opposes the ’continental’ fields with positive values
36.4% of inertia Rainfalls of the driest month 0.86 to ’coastal’ fields with negative values

Second pedoclimatic PCA (PC2pedoclim) Soil nitrogen content 0.74 Opposes the ’fertile’ fields with positive
23.9% of inertia Total organic matter content 0.69 values to ’low-resource’ fields with negative values
First agricultural PCA axis (PC1agri) Average number of tillages per year 0.97 Opposes the ’tilled’ fields with positive values, mostly vienyards,
43.1% of inertia Mean tillage depth 0.95 to ’mown’ fields with negative values, mostly olive groves

Second agricultural PCA (PC2agri) Mean quantity of irrigation per year 0.78 Opposes the ’irrigated and regularly mown’ fields with positive values
24.5% of inertia Average number of mowing per year 0.68 to ’rarely mown’ fields with negative values. Mainly reflects the

heterogeneity of agricultural practices within the olive grove network
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3.2 Weed communities: species composition and their digestibil-
ity

During the two sessions (Spring 2021, Fall 2021) we identified 178 weed species over-
all (vineyards and olive groves), and the five most abundant were Medicago minima
(Fabaceae), Plantago lanceolata (Plantaginaceae), Bromus madritensis (Poaceae), Diplotaxis
erucoides (Brassicaceae) and Geranium molle (Geraniaceae)(Supp Tableau 2.10). In vine-
yards, the five most abundant species were Diplotaxis erucoides (Brassicaceae), Helminthotheca
echioides (Asteraceae), Veronica persica (Plantaginaceae), Erodium cicutarium (Gera-
niaceae) and Malva sylvestris (Malvaceae). In olive groves, the five most abundant
species were Medicago minima (Fabaceae), Plantago lanceolata (Plantaginaceae), Bromus
spp (including B. madritensis, B. hordeaceus, B. sterilis) (Poaceae), Geranium molle
(Geraniaceae) and Vulpia ciliata (Poaceae). 30 species were only found in vineyards and
60 species only in olive groves so there were 88 species found both in olive groves and
vineyards. 51 species were only found in spring and 35 only in fall so there were 92 species
found both in spring and fall.

The five species with the lowest DMD were three Poaceae (Bothriochloa barbinodis : 537
g kg-1, Vulpia ciliata: 615 g kg-1, Cynodon dactylon: 628 g kg-1) and two Cyperaceaes
(Cyperus rotundus : 538 g kg-1, Carex sp: 609 g kg-1) (Figure 2.3). The five species with
the highest DMD were Chenopodium album (953 g kg-1, Amaranthaceae) , Calendula
arvensis (936 g kg-1 , Asteraceae), Urtica urens (919 g kg-1, Urticaceae), Diplotaxis eru-
coides (886 g kg-1, Brassicaceae) and Galium aparine (870 g kg-1, Rubiaceae) (Figure 2.3).

1.64% of the species cover was occupied by species with lower digestibility than 600 g
kg-1 whereas 89.6% of the species cover was occupied by species with higher digestibility
yhan 600 g kg-1. There were 8.77% of the species cover for which the DMD was not
measured at the species level Figure 2.3).
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Tableau 2.3 Influence of agroecosystem and season on the mean and standard deviation of the four forage potential indicators.
Values represent the T value from Student’s T test.

Dry matter Neutral detergent Crude proteins Aboveground
digestibility g kg-1 fiber g kg-1 g kg-1 biomass g m2

Mean (sd) T Mean (sd) T Mean (sd) T Mean (sd) T
Agroecosystem Vineyards 737 (±104) -7.55*** 346 (±85.3) 8.75*** 168 (±54.2) -4.01*** 56.3 (±38.5) 1.4kgns

n = 144
Olive groves 644 (±109) 437 (±95.3) 145 (±43.7) 63.8 (±52.9)
n = 158

Season Spring 705 (±98) -2.58* 376 (±90.4) 3.02** 140 (±41.8) 5.88*** 79.8 (±51.2) -8.11***
n = 152
Fall 671 (±130) 411 (±109) 173 (±52.9) 40.3 (±30.9)
n = 150
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Figure 2.3 Dry matter digestibility (g kg-1) of each measured species ordered according
to the dry matter digestibility value measured at the leaf scale. Within each group, species
are ordered by their digestibility value. When a specie was measured both in vineyard
and olive grove the DMD values were pooled.
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3.3 Digestibility, neutral detergent fiber content, crude protein
and aboveground biomass at the community level and their
covariations across the agroecosystem and the season

At the community level, DMD (mean: 689 ± 116 g kg-1), NDF (mean: 394 ± 101 g kg-
1) and CP (mean: 156 ± 50 g kg-1) were significantly affected by both the agroecosystem
and the season, except for AB (mean: 60.2 ± 46.7 g m2) which did not differ between olive
groves and vineyards (Tableau 2.3). Communities found in olive groves had significantly
higher NDF and lower DMD and CP compared to vineyards. Communities collected
during fall had significantly higher NDF and CP and lower DMD and AB than those
collected in spring (Tableau 2.3).

We found that DMD was negatively related to NDF (R = -0.85, P < 0.0001, Fig-
ure 2.4A) and positively to CP (R = 0.59, P < 0.0001) (Figure 2.4B). NDF was negatively
related to CP (-0.42, P = 0.0006, Figure 2.4C). AB and CP were negatively related (-0.33,
P = 0.008, Figure 2.4D). No significant relationship was found between AB and DMD (P
= 0.94) nor with NDF (P = 0.79).

3.4 Variability of traits according to season and agroecosystem
at the community level

We found inconsistent effects of the season and the agroecosystem on CWM of leaf
traits: the only leaf trait that was significantly affected by both the agroecosystem and
the season was CWM LCC: it was significantly higher in olive groves (P = 0.03) than
in vineyards and in spring (P = 0.002) than during fall. CWM LNC (P = 0.0002) was
not affected by the agroecosystem but was significantly higher in fall than during spring.
CWM SLA was not affected by the season but was significantly higher in olive groves (P
< 0.0001) than in vineyards. No effect of the agroecosystem or season was found on the
CWM LDMC and the CWM C/N ratio.
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Agroecosystem

Season

A

C

B

D

R = -0.85 *** R = 0.59 ***

Crude proteins (g kg-1)

Crude proteins (g kg-1)Crude proteins (g kg-1)

R = -0.42 ** R = -0.33 **

Figure 2.4 Relationships and Pearson’s correlations coefficients between forage quality
indicators measured at the community level and averaged at the plot level. One dot
represents one agricultural field at one sampling season. Round dots represent fall
sampling, triangle dots represent spring sampling. Green dots represent olive groves,
violet dots represent vineyards. a. Dry matter digestibility and fiber content. b. Dry
matter digestibility and crude proteins. c. Fiber content and crude proteins. d. Total
biomass and crude proteins. Notes: * p < 0.05; ** p < 0.01; *** p < 0.001.
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Tableau 2.4 Estimate and standard error effect of the abiotic descriptors created with PCAs on the forage potential indicators
tested with linear mixed-effect models. The field was chosen as a random effect. Marginal R2 (R2m) represents the part of variance
due to fixed effect in the model. P-values (p) come from the type II ANOVA’s Chi Squared.

Dry matter Neutral detergent Crude proteins Aboveground
digestibility g kg-1 fiber g kg-1 g kg-1 biomass g kg2

Estimate (SE) R2m p Estimate (SE) R2m p Estimate (SE) R2m p Estimate (SE) R2m p
PC1agri 23 (±13.4) 0.35 0.011 -35 (±6.2) 0.37 < 0.001 8.28 (±3.5) 0.23 0.02 - - ns
PC1pedoclim - - ns -13.1 (±4.5) 0.37 0.003 5.02 (±2.6) 0.23 0.05 - - ns
PC2pedoclim -21 (±8.1) 0.35 0.003 - - ns - - ns - - ns
Rgrowth -0.17 (±0.03) 0.35 < 0.001 0.17 (±0.03) 0.37 < 0.001 -0.17 (±0.04) 0.23 < 0.001 0.16 (±0.03) 0.25 < 0.001
MTgrowth - - ns - - ns 10.1 (±1.4) 0.23 < 0.001 -11.4 (±1.22) 0.25 < 0.001
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The CWM SLA was negatively correlated with the PC1agri (estimate = -1.52, P =
0.007) : tilled communities had higher CWM SLA than mown communities. The CWM
C/N ratio was negatively correlated with the PC2agri (estimate = -5.59, P = 0.03):
communities that were less regularly mown and irrigated had a higher CWM C/N ratio
than those more regularly mown and irrigated. None of the other axes affected CWM
SLA or CWM C/N ratio. None of the agricultural practices nor pedoclimatic axes were
correlated with CWM of the three other leaf traits (LDMC, LNC, LCC). The best models
selected to explain the CWM of the three other leaf traits were always the null models,
keeping only the random effect of the field.

3.5 Abiotic variables and CWM of leaf traits modified digestibil-
ity and structural components

Concerning environmental variables, we found that DMD was positively linked to
PC1agri opposing tilled vs. no-tilled/mown fields (estimate = 23.1, P = 0.01): plant
communities in tilled fields had higher DMD than mown ones (??). DMD was also
negatively linked to PC2pedo opposing fertile vs. low resource soils (estimate = -23.6,
P = 0.003): communities from more fertile fields had significantly lower DMD than
communities from low-resource soils, and to Rgrowth (estimate = -0.17, P < 0.001):
communities grown under rainier conditions had lower DMD than communities grown
under less rainy conditions (Tableau 2.4). Similarly, NDF was negatively linked to PC1agri
(estimate = -36.5, P < 0.0001): mown communities had higher NDF than tilled ones.
NDF and to the PC1pedoclim opposing “continental” to “coastal” fields (estimate = -
11.8, P = 0.01): coastal fields had higher NDF than continental ones (Tableau 2.4). NDF
was also postively linked to Rgrowth (estimate = 0.17 , P < 0.001): communities that
grown under rainier conditions had higher NDF than communities that grown under drier
conditions. In contrast, CP was positively linked to PC1agri (estimate = 9.75, P = 0.009):
tilled communities had higher CP than mown ones and to MTgrowth (estimate = 10.1
, P < 0.001): communities that grown under higher mean temperatures had higher CP
content than those grown under lower temperatures (Tableau 2.4). CP was also negatively
linked to Rgrowth (estimate = -0.17 , P < 0.001). PC2agri was never linked to DMD
or any of its structural components. DMD and CP were not linked to PC1pedoclim and
the digestibility structural components (NDF and CP) were not linked to PC2pedoclim.
Finally, none of the agricultural practices nor pedoclimatic PCs affected AB : only the
weather conditions during growing season affected AB. Rgrowth was positively linked
to AB (estimate = 0.16 , P < 0.001) whereas MTgrowth was negatively linked to AB
(estimate = 11.4 , P < 0.001): weeds abovegounrd biomass (AB) was higher under rainy
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and less warm conditions
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Tableau 2.5 Estimate and standard error of the relationships between leaf traits and the forage potential indicators tested with
linear mixed-effect models. The field was chosen as a random effect. The field was chosen as a random effect. Marginal R2 (R2m)
represents the part of variance due to fixed effect in the model. P-values (p) come from the type II ANOVA’s Chi Squared.

Dry matter Neutral detergent Crude proteins Aboveground
digestibility g kg-1 fiber g kg-1 g kg-1 biomass g kg2

Estimate (SE) R2m p Estimate (SE) R2m p Estimate (SE) R2m p Estimate (SE) R2m p
CWM LDMC -0.52 (±0.16) 0.16 0.002 0.83 (±0.1) 0.18 < 0.001 - - ns - - ns
CWM LNC 2.12 (±1.02) 0.16 0.038 - - ns 3.14 (±0.49) 0.27 < 0.001 -1.44 (±0.52) 0.03 0.01
CWM C/N ratio -0.67 (±0.26) 0.16 0.009 - - ns -0.45 (±0.09) 0.27 < 0.001 - - ns
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Concerning leaf traits, we found that DMD was negatively related with CWM LDMC
(estimate = -0.51, , P = 0.002, Figure 2.5A) and CWM C/N ratio (estimate = -0.67,
P = 0.009, Figure 2.5B) and positively with CWM LNC (estimate = 2.13, P = 0.04,
Figure 2.5C, Tableau 2.5). NDF was positively related with CWM LDMC (estimate =
0.85, P < 0.0001, Tableau 2.5). A positive relationship was also established between CP
and CWM LNC (estimate = 3.15, P < 0.0001) and negatively with CWM C/N ratio
(estimate = -0.45, P < 0.0001, Tableau 2.5). CWM LNC was also negatively related to
AB (estimate = -1.42, P = 0.006, Tableau 2.5). Finally, CWM SLA was not related to
digestibility, any of its structural components nor to AB.

Path analysis confirmed our previous results and showed that agricultural practices and
pedoclimatic conditions directly had an impact on DMD but did not modify leaf traits
(Figure 2.6): PC1agri increased DMD (P = 0.009), and PC2pedoclim decreased DMD
(P = 0.01). However the path analysis did not find any direct effect of weather variables
Rgrowth and MTgrowth on DMD. It also showed that CWM LDMC (P = 0.004) and
CWM C/N ratio (P = 0.02) decreased DMD whereas LNC increased DMD (P = 0.002,
Figure 2.6). Only the weather variables MTgrowth and Rgrowth had an impact on AB (P
< 0.0001) and CWM of leaf traits (Figure 2.6). We found no effect of CWM of leaf traits
or agricultural practices and pedoclimate variables on AB(Figure 2.6). Finally, we found
strong covariations between CWM C/N ratio and CWM LDMC (P < 0.0001),between
CWM C/N ratio and CWM LNC (P < 0.0001 ),between PC1agri and PC2pedoclim (P
< 0.0001, Figure 2.6) and between Rgrowth and MTgrowth (P < 0.0001). We found no
covariation between DMD and AB. To summarize, we found low but significant effects
of CWM LDMC, CWM LNC and CWM C/N ratio on DMD and a moderate significant
short-term weather effect on CWM LNC, CWM LDMC, and AB. We also found moderate
but significant effects of PC1agri and PC2pedoclim, on DMD. Finally, the strongest effect
observed, still considered moderate (0.77, p < 0.0001, Figure 2.6), is the negative effect
of MTgrowth on AB (Figure 2.6).

4 Discussion

4.1 Olive grove and vineyard weeds had a potential to provide
forage resources for livestock

This study evaluates whether weeds have a potential to provide quality forage for
livestock. Our results indicate a promising potential for forage resources for sheep (Fig-
ure 2.3,Tableau 2.3). Studied species and communities have a high in vitro digestibility
(> 600 g kg-1) with a mean digestibility of around 769 g kg-1 at the leaf species level and
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Figure 2.5 Relationships and slopes from the linear mixed models between dry matter
digestibility of the community and a. community weighted mean of leaf dry matter content
(LDMC), b. community weighted mean of leaf C/N ratio, c. community weighted mean
of leaf nitrogen content (LNC). One dot represents one sampled community. Round dots
represent fall sampling, triangle dots represent spring sampling. Green dots represent olive
groves, violet dots represent vineyards. Bold lines represent the slope of the observed
relationship and the normal line represents the predictions of the model with the field
chosen as a random effect on the intercept.

689 g kg-1 (± 116) at the community level. These DMD values are suitable for ruminants
((Bosworth et al., 1980), (Figure 2.3). According to the indicator of Cruz et al. (2010),
which proposes four categories of plant forage quality based on their leaf traits values
(LDMC), the majority of species (71.6%) and communities (87%, supp Tableau 2.1) of
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Figure 2.6 Structural equation modeling on A. the dry matter digestibility and B. the
aboveground biomass of all the sampled communities. Path coefficients between variables
are standardized regression coefficients. The field was chosen as a random effect. Rgrowth,
MTgrowth, PC2pedoclim and PC1agri are exogenous variables: no causal arrow point on
them. Double-headed arrows show relationships of covariation but without any assumed
causality. The displayed coefficients are from the significative relationships.
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our study fitted in the most digestible category (group A).

When compared to natural or sown grassland species, the studied weed species had
either equal (Bumb et al., 2016) or lower ranges of digestibility (Al Haj Khaled et al.,
2006). However, the studied weed communities had a lower forage quality overall than
sown grasslands composed of selected forage species. Only four of the studied species had
higher or similar DMD than two of the most widespread sown forages species: Lolium
multiflorum (mean DMD : 892 g kg-1) or Medicago sativa (mean DMD : 880 g kg-1,
(Agabriel, 2007)) which cover 330 000 ha of grasslands in France (Luzerne France, 2022).
Although some of the most digestible species in our study: Chenopodium album (953 g
kg-1), Diplotaxis erucoides (886 g kg-1), and Galium aparine (870 g kg-1)(Figure 2.3),
respectively the first, the fourth and the fifth most digestible, are usually of important
concern as they are considered to be harmful weeds in annual cropping systems (herbicide-
resistant, competitive, allelopathic) and are therefore suppressed by weed management
instead of being used as forage (Defelice, 2002; Qasem, 2007).

However, this high digesbility of weed species needs to be qualified by two points. First,
some highly digestible species (Figure 2.3) are actually toxic or irritating: Bituminaria
bituminosa, Euphorbia serrata, Ranunculus bulbosus and Senecio vulgaris. If these species
were too abundant they could decrease the interest of livestock grazing in the fields.
Another very digestible and abundant species, Diplotaxis erucoides, even if it can be
eaten in small quantity by livestock (Carpino et al., 2003; Pérez et al., 2009) is toxic when
it is excessively eaten (KAZI TANI, 2014). Secondly, except when the species are toxic,
palatability is usually known to be positively related to digestibility (Baumont, 1996;
YAQOOB and JAVED, 2008). However, three sampled species with high digestibility are
actually not palatable for livestock: Tyrimnus leucographus, Helminthotheca echioides and
Urtica urens. It can be due to the fact that T. leucographus was measured at the plantling
stage when the fiber content is still low, and to the presence of hairs and trichomes on
H. echioides and U. urens, that are not recorder by digestibility measurement. Other
highly digestible species also simply taste bad for livestock and are seldom eaten like
Galium aparine. It seems then important to measure other forage quality indicator than
digestibility on the weeds to accurately evaluate their forage potential.

Contrary to quality, weed biomass production was low. Weeds in olive groves and
vineyards produced 0.6 t ha-1 on average (Tableau 2.1). This was considerably lower
than the mean biomass production of the french permanent grasslands in 2020 of 4.4
t.ha-1 (Agreste, 2022). However, some of these low values should be interpreted with
caution since when the sampling was realized, some weed community had already been
mown or tilled (n = 60/305) by the farmers. Most of these plots were located in vineyards

60



(n = 40/60) where weeds were more often destroyed than in olive groves. Consequently,
the potential biomass production may have been under-estimated. If this early tillage
was replaced by sheep grazing the animals would find qualitative weed biomass to graze.
Moreover, in early spring most of the annual weeds are still young, which implies that
their DMD is higher than when they reached their biomass peak. This temporality is a
major explanation of the high DMD of the spring weed communities.

The forage potential was higher in spring than in fall, resulting from seasonal dynamics
of both weed biomass quantity (AB) and quality (dry matter digestibility, crude proteins
and neutral detergent fiber content) (Tableau 2.3). The lower forage potential in fall
relates to a seasonal decrease in weed forage quality over the year (Abaye et al., 2009;
Bumb et al., 2016) due to the drier climatic conditions during summer and before the fall
rainfalls. Nevertheless, biomass production in fall can be an additional forage resource
during a period of usually low vegetative productivity.

4.2 Community scale weed forage potential was related to leaf
traits

Our second hypothesis was that the relationships between biomass quality, quantity and
leaf traits would be consistent in perennial agroecosystems as demonstrated in grasslands,
even if both ecosystems function very differently (Bumb et al., 2016). Specifically, we
found that forage quality increased with increasing LNC and more significantly with
decreasing LDMC and C/N at both the species and community levels. Our results
extend the genericity of trait-digestibility relationships previously demonstrated in other
ecosystems to weeds, despite their unique functional trait syndrome characterized by more
ruderal strategies (Bourgeois et al., 2019)(Tableau 2.5,Figure 2.5,Figure 2.6). Bumb et al.
(2016) demonstrated that the increase of LDMC and C/N ratio decreases digestibility,
whereas an increase in LNC promotes nutritional quality and increases digestibility.
However, we did not find any relationship between SLA and forage quality, even if this
relationship is well documented in the literature (Pontes et al., 2007; Tasset et al., 2019).

Unexpectedly, we found no relationship between weed leaf traits and biomass even if,
in previous studies, LDMC was found to be negatively related to biomass production
in grasslands (Pontes et al., 2007). Similarly, SLA has been repeatedly identified as
a significant determinant of biomass production in grasslands (de Bello et al., 2010;
Garnier et al., 2019). The low variation in biomass between the studied fields may
explain this absence of relationship between traits and biomass. Another explanation
may be due to the differences of plants communities between grasslands and weeds,
which are characterized by ruderal species. However, to further understand trait-biomass
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relationships in such a particular context, it might also be relevant to measure traits of
the stems, in addition to leaves (Bumb et al., 2016), since they represent an important
part of plant biomass and can drive the biomass of the whole community more than leaf
traits.

4.3 Increased weed forage potential due to disturbance in specific
agroecosystems

Reflecting differences in weed species composition, weed community forage quality
differed between agroecosystems. The three forage quality indicators (dry matter di-
gestibility, crude proteins and neutral detergent fiber content) revealed higher forage
quality in vineyards than in olive groves (Tableau 2.3). This difference can be explained
by differing species composition between the agroecosystems: contrary to olive groves,
the frequent tillage of vineyards selected for more digestible species. Our results demon-
strated a difference between the five more abundant species in each agroecosystem (Supp
Tableau 2.10). Two of the most abundant species of olive groves were Poaceae with
low digestibility values: Vulpia ciliata (mean DMD: 615 g kg-1) and Bromus spp (mean
DMD: 655 g kg-1). More digestible species with higher DMD values were more abundant
in vineyards, for example, the olive grove to vineyard comparison shows Chenopodium
album one to three occurrences, Diplotaxis erucoides two to sixty-one occurrences and
Urtica urens one to seventeen occurrences. Only Calendula arvensis was equally present
in both systems with nine and seven occurrences in olive groves and vineyards respectively.
Diplotaxis erucoides (mean DMD: 886 g kg-1), the most abundant (61 occurrences) and
dominant (10% of species cover) species in vineyards, was also one of the most digestible
species found in the present study and compared to sown species, but this species can be
toxic if it is ingested excessively by livestock (KAZI TANI, 2014).

Agricultural practices were the primary cause of weed forage quality (DMD, NDF, CP)
differences between agroecosystems. As expected, in the more disturbed agroecosystems
like vineyards, the forage quality was higher, but there was no effect of the agricultural
practices nor of the agroecosystem on biomass production. We found consistent positive
effects of tillage on the forage quality (DMD, NDF, CP). These findings confirm those
observed in grassland environments where higher levels of disturbance caused higher
digestibility (Duru, 1997; Gardarin et al., 2014; Bumb et al., 2016). However, vineyards
presented a significantly higher potential regarding the quality of the forage potential
(mean DMD: 737 g kg-1) than olive groves (mean DMD: 644 g kg-1, Tableau 2.3),
which was explained by differences in agricultural practices. The PC1agri showed that
digestibility was higher when the soil was tilled rather than mown and increased with the
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frequency and depth of tillage (Tableau 2.4,Figure 2.6). In previous studies, the increase
in digestibility with the number of mowings/grazing was explained by the effect of the
defoliation that keeps the vegetation at the vegetative stage and stimulates fast regrowth
with less investment in the structural tissue (Pontes et al., 2007; Gardarin et al., 2014) but
also selects fast life-cycle species. We assumed that tillage selected for more ruderal and
thus more digestible species at the community level. Because tillage uproots plants, it is
associated to a higher level of disturbance than mowing, which likely selected for species
with more ruderal strategies. However, in grassland studies, the type of disturbance
was different (gradient of mowing and/or sheep grazing intensity and frequency) than in
vineyards and none of the previous studies had studied the effect of tillage on digestibility.
These ruderal species generally have acquisitive and fast-growing strategies (Grime, 1974;
Wright et al., 2004) associated with traits that also promote high digestibility. Surprisingly
our results did not show any direct effect of agricultural practices on the CWM of any leaf
trait unlike previous studies where agricultural practices modified leaf traits like SLA or
LDMC (Gaba et al., 2014; Kazakou et al., 2016; Bopp et al., 2022a). This could be due
to the narrow range of variations of the CWMs of the leaf traits preventing the detection
of any covariation with the environmental variables.

Contrary to our expectations, weed biomass was not explained by agricultural practices.
We expected that agricultural practices would reduce weed biomass , especially tillage,
because they specifically aim at reducing plant cover. This lack of effect of disturbance
due to agricultural practices on weed biomass production could be due to the frequent
biomass destruction in all fields (mean number of mowings: 1.8, mean number of tillage:
3.6), which maintained a low level of weed biomass everywhere, not representative of
species biomass production potential.

4.4 Weed forage potential was not affected by climatic conditions
but varied with soil fertility

Despite a significant rainfall gradient among the surveyed fields, weed forage quality
did not vary with climate. As suggested by Gardarin et al. (2014), we expected that forage
quality would be lower under more arid conditions in response to more abundant stress-
tolerant species with a high LDMC in weed communities. Soil fertility had a negative
effect on DMD of weed communities (Tableau 2.4,Figure 2.6). This relationship was not
verified for crude proteins and neutral detergent fiber content or aboveground biomass.
This result contradicts previous studies, in grasslands, where fertile soils positively affected
leaf traits like SLA or LNC or decreased LDMC, and increased digestibility (Duru et al.,
2007; Ordoñez et al., 2009; Jager et al., 2015). The negative relationship between fertility
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and digestibility found in our study can be due to the covariation between PC1agri (tillage
VS mowing axis: Tableau 2.2) and PC2pedoclim (fertile vs not fertile soils: Tableau 2.2):
tillage increases DMD but also decreases the organic matter in the soil. Consequently,
the effect of tillage overrides the effect of soil fertility.

The absence of a relationship between long term pedoclimatic variables or agricultural
practices variables and leaf traits made the role of leaf traits difficult to interpret in
mediating the response of digestibility to environmental conditions. However, the lim-
ited range of both gradients (pedoclimate, agricultural practices) can explain the weak
response of leaf traits across the field network (Figure 2.2,supp Tableau 2.7). Another
possibility could be that these traits were not very responding to the chosen explanatory
variables but responded only to short-term conditions:Bopp et al. (2022a) already showed
that vineyard weeds CWM respond more to seasonality than to management practices.
Indeed, only short-term weather variables significantly modified leaf CWMs. Higher mean
temperatures and more rainfalls during growing season significantly increased CWMs of
LDMC and leaf C/N ratio and increased CWM of LNC, indirectly modifying dry matter
digestibility of weed communities. This effect is surprising: rainfalls,usually known to
decrease LDMC and to increase LNC (Gardarin et al., 2014; Garnier et al., 2019), in our
case indirectly favor traits driving lower digestibility. Like for soil fertility these dynamics
are unusual and would need specific studies to be well understood. Maybe the dynamics
driving species composition in ruderal communities are different from those known in
grasslands because of the instability of weed communities dominated by annuals species
that can be completely removed several times a year. Short-term weather conditions were
also the only variables that modified biomass production. This effect was not mediated
by CWM of leaf traits like in the case of dry matter digestibility: weather conditions
had a direct effect on aboveground biomass of weeds. Low mean temperature and higher
rainfalls had a positive effect on weed biomass: these dynamics are in line with what was
already known for grassland communities (Chollet et al., 2014).

4.5 Perspectives for perennial cropping systems management

We showed that weeds could represent a qualitative source of forage in vineyards and
olive groves. Management practices with high disturbing effects like tillage increased
forage quality but limited the biomass production below its peak by constantly removing
the weeds. In our study we also found that tillage deeply favors Diplotaxis erucoides
abundance, a highly digestible species whose excessive consumption is toxic for livestock.
Fields where Diplotaxis erucoides is dominant cannot be grazed as a principal food
resource because this plant needs to stay a minor part of the consumed ration. Moreover,
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previous studies demonstrated that tillage reduces biodiversity in perennial agroecosys-
tems, especially of wild bees and arthropods (Kratschmer et al., 2018; Carpio et al., 2019),
soil biodiversity (Sánchez-Moreno et al., 2015) or plant richness and abundance (Fried
et al., 2019; Carpio et al., 2020). In contrast, cover crops or spontaneous vegetation
often increase the biodiversity in the fields (Gómez et al., 2018; Cohen et al., 2015)
and, consequently the provision of ES (Daane et al., 2018). Even if tillage significantly
increased weed digestibility, forage quality in non-tilled fields is high according to both
Bosworth et al. (1980) and Cruz et al. (2010): it is possible to achieve high forage quality
and biodiversity-friendly farming practices simultaneously in highly disturbed ecosystems
such as vineyards and olive groves.

In vineyards and olive groves weed quantity is low but weeds biomass production is
not the principal objective of the studied agroecosystems, and it would not be possible
to produce a high quantity of weed biomass while preserving crop yields. However
agricultural practices can be modified to avoid tillage or mowing before the sheep graze.
It is also possible to manage the number of sheep or time spent grazing to adapt to
the available biomass and to other targeted ES (Zhang et al., 2007). Additionally, weed
biomass represents a complementary resource to grasslands and is not the principal sheep
food source. Finally, even if the biomass is low at the field level, a lot of olive groves
(17 700 ha) and overall vineyards (300 000 ha) are present in the French Mediterranean
region (Agreste, 2022), representing a very important potential. Removing weeds by sheep
grazing is also a biodiversity-friendly agricultural practice that does not affect the yield
and helps to reduce time spent on mechanical or chemical weeding (Niles et al., 2018;
Lazcano et al., 2022).

Our study suggests to change the temporality of management practices in olive groves
and vineyards. Nowadays, most farmers destroy plant cover in spring to avoid competition
for water with weeds (Kazakou et al., 2016)(France Olive website, April 2022): this was
the case of all of the wine-growers and 75% of olive growers in the study. Consequently,
we suggest that the higher forage potential in spring is also interesting for sheep farmers
because it is early in the year, before the first weed destruction operations. It is a period
where forage resources can still be rare in semi-natural or natural environments and where
weeds have grown thanks to the fall and winter rainfalls and where their digestibility is
high. It would be a win-win association to remove the weeds by sheep grazing in spring.
Fall grazing can also be considered as an interesting option because it precedes (olive)
or follows (grapevine) the harvest, and a lot of producers will also destroy the soil cover
at this time of the year: 63% of the surveyed wine-growers and 33% of the olive growers
destroyed the weed biomass during fall. However, it might not be as interesting as in
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spring for sheep farmers because of the lower weed quantity.

Finally, integrating sheep in vineyards and olive groves may represent economic benefits
for producers by reducing herbicide costs or tillage and mowing time and fertilize the field
(Niles et al., 2018; Schoof et al., 2021). It also increases ecological benefits by reducing
agricultural practices that could negatively impact the biodiversity of agroecosystems.
More broadly, this farming practice contributes to better integration of crop and livestock
systems in Mediterranean agriculture. In this perspective, our study provides a sound
basis for the consideration of the forage potential of weeds found in vineyards and olive
groves, two emblematic Mediterranean agroecosystems.
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Figure 2.7 Biplot of the PCA of A. Pedoclimatic conditions and B. Agricultural practices.
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Tableau 2.6 Mean, median, standard deviation, minimum and maximum of the six
agricultural practices variables from the 32 fields.

Agricultural practices Unit Mean Median sd Min Max
variables
Mean number of count 1.61 0 2.09 0 7
tillage per year
Mean depth of tillage cm 7.58 0 9.28 0 27
Mean number of count 1.35 1 1.23 0 5
mowing per year
Mean return interval days 129 75 111 15 365
between two destructions
of weed biomass
Mean applied kg ha 189 32.5 447 0 2425
nitrogen quantity
Mean quantity of mm 35.2 0 67.3 0 275
irrigation per year

Species Total cover Species cover Occurrences
Bare soil 43.024 NA NA
Medicago minima 4.506 7.908 78
Plantago lanceolata 2.205 3.870 65
Bromus madritensis 2.145 3.764 55
Diplotaxis erucoides 2.129 3.736 63
Geranium molle 2.048 3.594 98
Crepis sancta 1.976 3.467 128
Veronica persica 1.784 3.132 99
Stellaria media 1.736 3.047 90
Helminthotheca echioides 1.733 3.042 26
Bromus erectus 1.618 2.839 10
Malva sylvestris 1.580 2.773 47
Vulpia ciliata 1.511 2.651 50
Bromus sp 1.500 2.632 86
Erodium cicutarium 1.492 2.619 51
Medicago polymorpha 1.363 2.392 58
Lolium rigidum 1.341 2.354 66
Bromus sterilis 1.323 2.322 22
Dactylis glomerata 1.152 2.022 24
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Species Total cover Species cover Occurrences
Scabiosa atropurpurea 1.032 1.811 43
Hordeum murinum 0.842 1.479 45
Geranium rotundifolium 0.818 1.436 77
Poa annua 0.765 1.342 58
Medicago arabica 0.758 1.331 37
Sherardia arvensis 0.718 1.260 67
Cynodon dactylon 0.716 1.256 30
Rumex pulcher 0.715 1.255 31
Anacyclus radiatus 0.599 1.051 10
Cyperus rotundus 0.557 0.978 5
Bellis perennis 0.557 0.978 16
Hordeum vulgare 0.492 0.864 15
Carduus pycnocephalus 0.490 0.861 34
Torilis nodosa 0.474 0.831 16
Urtica urens 0.461 0.808 18
Convolvulus arvensis 0.446 0.782 62
Sonchus oleraceus 0.429 0.754 59
Echium vulgare 0.391 0.686 7
Carex sp 0.383 0.672 9
Torilis sp 0.379 0.666 32
Avena sterilis 0.370 0.650 35
Crepis foetida 0.368 0.646 26
Conyza sumatrensis 0.366 0.643 24
Lolium sp 0.363 0.638 12
Bothriochloa barbinodis 0.323 0.567 14
Vicia hybrida 0.318 0.558 17
Cerastium glomeratum 0.316 0.554 52
Crepis vesicaria 0.310 0.544 15
Lamium amplexicaule 0.280 0.491 25
Taraxacum sp 0.259 0.455 15
Ranunculus bulbosus 0.255 0.448 18
Sanguisorba minor 0.254 0.445 27
Picris hieracioides 0.253 0.444 13
Clinopodium nepeta 0.250 0.439 13
Bituminaria bituminosa 0.222 0.389 11
Erodium ciconium 0.217 0.380 17
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Species Total cover Species cover Occurrences
Bromus hordeaceus 0.206 0.361 13
Calendula arvensis 0.202 0.355 16
Euphorbia prostrata 0.201 0.353 11
Veronica hederifolia 0.195 0.343 20
Medicago lupulina 0.190 0.333 8
Medicago sp 0.175 0.307 15
Hypochaeris radicata 0.168 0.296 17
Tyrimnus leucographus 0.168 0.294 10
Senecio vulgaris 0.167 0.292 33
Lepidium draba 0.166 0.292 12
Erodium malacoides 0.161 0.282 9
Medicago rigidula 0.153 0.268 9
Galium aparine 0.149 0.262 10
Daucus carota 0.148 0.260 15
Vicia sp 0.147 0.258 30
Medicago orbicularis 0.146 0.257 11
Vicia sativa 0.142 0.250 13
Veronica polita 0.136 0.239 6
Trifolium lappaceum 0.130 0.229 6
Scorpiurus subvillosus 0.126 0.220 10
Silene latifolia 0.123 0.216 3
Geranium dissectum 0.121 0.213 15
Andryala integrifolia 0.120 0.210 9
Crepis bursifolia 0.109 0.191 5
Leontodon sp 0.109 0.190 4
Sonchus asper 0.102 0.178 9
Galium parisiense 0.101 0.177 8
Muscari neglectum 0.098 0.172 23
Cardamine hirsuta 0.091 0.159 27
Mibora minima 0.088 0.155 5
Veronica arvensis 0.088 0.154 23
Euphorbia helioscopia 0.085 0.150 18
Foeniculum vulgare 0.082 0.144 7
Tordylium apulum 0.081 0.142 4
Cerastium semidecandrum 0.079 0.138 5
Lactuca serriola 0.076 0.133 7
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Species Total cover Species cover Occurrences
Rumex crispus 0.073 0.127 4
Aegilops geniculata 0.072 0.126 5
Urospermum dalechampii 0.070 0.123 4
Cirsium arvense 0.070 0.123 12
Taraxacum officinale 0.068 0.120 5
Fumaria officinalis 0.063 0.111 11
Rubia peregrina 0.058 0.102 3
Verbascum sinuatum 0.056 0.098 2

Tableau 2.10 Total cover (including bare soil), total species cover (removing bare soil)
and occurrences of the 100 most abundant species.
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Tableau 2.7 Mean, standard deviation, minimum and maximum of the six climatic
variables from the 12 weather stations, from 1980 to 2020.

Climatic variables Unit Mean sd Min Max
Mean annual °C 15.2 0.6 13.7 15.9
temperature
Annual rainfalls mm 660 129 515 952
Rainfalls of mm 5.66 1.95 3.42 9.48
the driest month
Max temperature of °C 36.3 1.2 34.3 38.1
the warmest month
Temperature °C 41.2 2.6 36.3 45.4
annual range
Rainfall seasonality mm 90.5 3.43 85.1 95.7

Tableau 2.8 Mean, standard deviation, minimum and maximum of the six soil variables
from the 32 fields.

Soil variables Unit Mean sd Min Max
pH pH 8.09 0.52 6.65 8.7
Clay % 20.2 8.84 4.50 40.1
Sand % 40.6 16.5 18 90.7
Nitrogen g kg-1 1.28 0.57 0.61 2.99
content
Cation-exchange cmol+ kg-1 13.1 6.31 5.11 36
capacity
Total organic % 2.34 1.02 0.76 5.1
matter content
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Tableau 2.9 Number of species, mean, minimum and maximum of the five leaf traits.

Leaf trait Unit Mean Min Max Number of species
Vineyards Olive groves

Leaf Dry mg g-1 190 58.1 514 67 65
Matter Content
Specific Leaf m2 kg-1 27 8.04 62.9 67 65
Area
Leaf Nitrogen mg g-1 31.4 13.3 55.9 67 59
Content
Leaf Carbon mg g-1 401 282 453 67 59
Content
Leaf C/N ratio 140 62.2 311 67 59

Species Dry matter digestibility
Chenopodium album 953
Calendula arvensis 936
Urtica urens 919
Diplotaxis erucoides 886
Galium aparine 870
Sonchus oleraceus 866
Solanum sp 858
Hordeum vulgare 856
Urospermum dalechampii 847
Hypochaeris radicata 845
Crepis sancta 841
Tyrimnus leucographus 839
Malva sylvestris 839
Stellaria media 838
Tordylium apulum 837
Taraxacum officinale 837
Taraxacum sp 837
Torilis arvensis 837
Aristolochia clematitis 834
Hirschfeldia incana 834
Torilis nodosa 834
Torilis sp 834
Picris hieracioides 833
Sherardia arvensis 832
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Species Dry matter digestibility
Medicago polymorpha 830
Cirsium arvense 830
Senecio vulgaris 829
Helminthotheca echioides 829
Convolvulus arvensis 828
Leontodon sp 822
Scabiosa atropurpurea 821
Silene latifolia 819
Medicago rigidula 817
Crepis pulchra 816
Medicago arabica 815
Euphorbia serrata 813
Ranunculus bulbosus 813
Daucus carota 811
Crepis sp 809
Conyza sumatrensis 802
Lactuca serriola 802
Crepis vesicaria 801
Setaria verticillata 800
Crepis foetida 799
Medicago sp 795
Carduus pycnocephalus 793
Foeniculum vulgare 790
Conyza canadensis 789
Clinopodium nepeta 780
Erodium malacoides 780
Geranium molle 780
Anacyclus radiatus 779
Bituminaria bituminosa 778
Medicago lupulina 777
Rumex pulcher 775
Medicago minima 775
Lamium amplexicaule 773
Erodium ciconium 773
Vicia hybrida 771
Sanguisorba minor 768
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Species Dry matter digestibility
Geranium rotundifolium 762
Plantago lanceolata 757
Vicia sp 756
Galium parisiense 752
Hordeum murinum 747
Rumex crispus 743
Veronica persica 741
Chondrilla juncea 736
Setaria viridis 736
Erodium cicutarium 730
Rubia peregrina 726
Poa annua 716
Euphorbia prostrata 713
Poa sp 705
Rostraria cristata 697
Lolium sp 694
Poa infirma 694
Lolium rigidum 670
Avena sterilis 661
Echium vulgare 661
Bromus madritensis 655
Bromus sp 655
Bromus sterilis 655
Bothriochloa ischaeumum 653
Bromus erectus 645
Bromus hordeaceus 645
Avena sp 643
Dactylis glomerata 643
Sorghum halepense 628
Cynodon dactylon 628
Vulpia ciliata 615
Carex sp 609
Elytrigia sp 560
Cyperus rotundus 538
Bothriochloa barbinodis 538

75



Species Dry matter digestibility

Tableau 2.11 Dry matter digestibility at the leaf species level of all the measured species.
When a species was measured both in olive groves and vineyards we indicated the mean
of both values.
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Chapitre 3

Flowers of ruderal species are numerous
but small, short and low-rewarding

Abstract

Weed species are ecological models that recently received considerable attention due to
their particular strategies linked to their ruderal-competitive traits. They are known
to have the potential to provide additional floral resources for insects in flower-poor
agroecosystems. However, their floral traits are much more scarcely studied than those
of plants found in other habitats, such as grasslands. The aim of this study was to
describe the floral phenotype of weeds and to determine to what extent their floral traits
match their ecological strategies as described based on leaf traits. We cultivated 19 forb
weeds from perennial agroecosystems, previously identified in Mediterranean fields, in a
greenhouse for seven months and collected data on 12 floral and 5 leaf traits. We tested
whether these traits covaried and exhibited an ecological strategy at the phenotype scale.
We found that in matters of flower production, weed species face a trade-off: either
numerous small, low-stature flowers with small quantities of pollen and nectar, or few,
large, higher-held flowers with more pollen and nectar. The floral traits were found to
reflect Grime’s CSR strategies: the weed species producing fewer but costlier flowers
belonged to C-strategy species, whereas those producing more but less costly flowers
belonged to species dominated by an R strategy These findings indicate that the potential
of weeds as floral resources for insects is related to their ecological strategies, which are
known to be affected by agricultural practices that filter species composition. This implies
that, as for the provision of other ecosystem services, weed communities can be managed
to select species with floral traits matching the requirements of flower-visiting insects like
pollinators or parasitoid wasps.
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Résumé du chapitre en français
L’objectif du deuxième chapitre de résultats est de décrire le phénotype floral

des adventices afin de comprendre comment les traits floraux des adventices
covarient et s’ils contribuent aux stratégies écologiques. Comprendre le lien
entre les stratégies écologiques déjà décrites et les traits floraux permettrait de faciliter
la gestion des adventices dans l’optique de fournir des ressources florales. Pour cela nous
avons sélectionné 19 espèces adventices parmi les plus communément retrouvées au stade
fleuri durant les échantillonnages du printemps 2021 et les avons cultivées sous serre, en
conditions contrôlées, de février à août 2022. Nous avons mesuré 12 traits floraux liés
à la morphologie, les ressources et la phénologie, cinq traits foliaires et avons calculé les
stratégies écologiques CSR de ces espèces. Nous avons ensuite analysé comment ces traits
et stratégies covarient. Les hypothèses de ce chapitre sont que :

1. les traits floraux covarient selon un trade-off entre le nombre de fleurs et leurs coûts,
approchés par les traits floraux liés à la taille et les ressources.

2. les stratégies florales et foliaires covarient, indiquant que les stratégies écologiques
peuvent être intégrées à l’échelle du phénotype, incluant différents organes.

Nous avons montré (Figure 3.1) que les traits floraux des adventices varient selon
deux stratégies : certaines espèces investissent dans des fleurs de grande taille, hautes
et produisant beaucoup de ressources mais qui sont peu nombreuses par individu tandis
que d’autres espèces crééent de nombreuses fleurs de petites tailles et peu récompensantes
pour les insectes. Parmi les 19 espèces étudiées Cependant tous les traits liés aux coûts
des fleurs ne covarient pas avec le nombre de fleurs par individu. Ces stratégies florales
sont liées aux stratégies écologiques CSR décrites par Grime, même si peu de traits floraux
covarient avec les traits foliaires. En effet, les espèces produisant peu de fleurs coûteuses
sont des espèces aux stratégies écologiques majoritairement compétitives tandis que celles
produisant de nombreuses petites fleurs ont des stratégies écologiques majoritairement
rudérales.

Cela permet de conclure que les traits floraux nécessitent d’être pris en compte lorsque
l’on étudie les stratégies écologiques des plantes via leur phénotype car elles sont liées aux
stratégies écologiques des communautés adventices, elles-mêmes liées à la possibilité de
rendre des services écosystémiques.
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Figure 3.1 Résumé des résultats du chapitre 3 : en A. le trade-off fonctionnel
qualité/quantité des fleurs, entre d’un côté les espèces produisant des fleurs coûteuses,
avec une aire florale et une hauteur reproductive élevées, du nectar plus riche en sucres et
un volume de pollen plus élevé vs les espèces avec des fleurs peu coûteuses mais produisant
de nombreuses fleurs et B. la covariation entre cette stratégie florale et les stratégies
écologiques CSR de Grime, montrant que les espèces avec des stratégies compétitives
produisent peu de fleurs coûteuses tandis que les espèces avec des stratégies rudérales
produisent beaucoup de fleurs peu coûteuses. Ces résultats ont été obtenus grâce à une
expérimentation sous serre en conditions contrôlées menée sur 19 espèces adventices entre
février et août 2022 grâce à des analyses de corrélation et une analyse en composantes
principales.
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1 Introduction

Floral traits are morphological, phenological, or physiological characteristics underlying
the diversity of floral phenotypes and pollination types (Violle et al., 2007; E-Vojtkó
et al., 2022). They reflect the carbon costs of producing and maintaining flowers and
floral resources (i.e. nectar and pollen) over time (B. Lanuza et al., 2023). Floral
traits also define more or less attractive displays for flower-visiting insects, which are
key for plant-insect interactions and pollination success. Unlike leaf traits that deter-
mine plant growth and survival through resource acquisition and conservation, floral
traits affect the likelihood of reproduction, another component of plant fitness, through
pollinator attraction and seed production for animal-pollinated plants (Roddy et al.,
2021). Pollinator attraction is known to strongly relate to visual cues and resource
availability, determined by multiple traits such as flower height, surface area, colour,
number, or flowering phenology (Fornoff et al., 2017; Hegland and Totland, 2005; Junker
and Parachnowitsch, 2015; Rowe et al., 2020; Caruso et al., 2019) and is essential to achieve
reproduction in insect-pollinated plants. Yet, integrative approaches to floral phenotypes
are needed to understand how these visual cues and resource availability traits relate
to their physiological construction costs (B. Lanuza et al., 2023). Studies on floral traits
usually focus on insect-plant interactions and the identification of key floral traits for insect
attraction (Hegland and Totland, 2005), and less frequently consider covariation among
floral traits to describe plant strategies. In addition, and despite the importance of floral
traits for plant reproduction, studies focusing on floral traits, unlike those on leaf traits,
tend to cover a limited number of plant taxa (Roddy et al., 2021), and disproportionately
from grassland ecosystems.

Furthermore, contrary to leaf traits, there is no accepted general frame representing
plant floral strategies. As a consequence, floral traits have hardly been studied in relation
to plant strategies (E-Vojtkó et al., 2020). The global spectrum of plant forms and
functions describes the main plant strategies based on two major axes of trait covariation,
one related to a trade-off between resource acquisition and conservation and the other one
to plant size, neither taking into consideration flower costs and flower size (Díaz et al.,
2016). The axes of covariation and fundamental trade-offs between floral traits remain
unexplored, except for certain evolutionary compromises such as the negative relationship
between flower size and number (Sargent et al., 2007; Worley and Barrett, 2000). This
trade-off derives from the fact that plants cannot freely allocate their limited resources
to both flower size and flower number. Ortiz et al. (2021) recently showed that certain
visual cues floral traits, e.g. floral area, are associated with the quantity of pollen and
nectar produced by the plant on 98 species of Mediterranean shrubland and woodland.
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B. Lanuza et al. (2023) recently explored the spectrum of reproductive traits in 1500
flowering plants worldwide, within a global set of plant-pollinator networks and identified
two major covariations axes on floral traits. The first axis distinguished species that
produced many and small flowers to those producing few, big and rewarding (nectar,
pollen) flowers and the second one distinguished species from low to high autonomous
selfing. In their study, floral resources were assessed by using the number of pollen grains
and the quantity of nectar. However, the volume of pollen, pollen protein content, nectar
accessibility or nectar sugar content have not been studied despite their major role in plant
costs and pollinator attractivity (Fornoff et al., 2017; Gallagher and Campbell, 2017; Hatt
et al., 2019; Parachnowitsch et al., 2019).

To reach a deeper understanding of the relationships and trade-offs between multiple
floral traits, Roddy et al. (2021) recently proposed the development of a Flower Economics
Spectrum (FES). The FES incorporates the multiple pathways by which floral traits can
be shaped by multiple filters acting on flower functions. Its authors were inspired by the
economics spectra previously proposed for the leaf (Díaz et al., 2016; Wright et al., 2004)
and the roots (Roumet et al., 2016; Weemstra et al., 2016). In its current definition, the
FES includes three major floral traits: (1) flower size, defined as the two-dimensional
projected surface of the petals; (2) floral mass area (FMA), defined as the dry mass of
the petals divided by their surface; and (3) flower longevity, defined as the number of
days a flower remains functionally active. Floral mass area and flower longevity, known
to relate to the carbon and water costs of floral structure production and maintenance
(Roddy et al., 2016), covary positively in an orchid genus (Zhang et al., 2017), but this
relationship was not investigated in many taxa and still needs to be tested. In addition,
the FES traits have not yet been linked to other floral construction traits such as pollen
nutrient or nectar sugar content, nor to visual cues or resource availability traits known
to attract pollinators such as flower height, flower area and the total number of flowers
on a plant.

Addressing the question of covariations among these floral construction traits, which we
call Floral Mass Area (FMA), flower size, flower longevity, pollen volume, pollen nutrient
content, and nectar sugar content, could help to identify fundamental trade-offs in the
flower economics spectrum. To identify the payback between a plant’s investment in the
construction of a flower and its attractiveness to pollinators, we explored covariations
between two categories of traits: construction traits on the one hand and visual cues and
resource availability floral traits, i.e. floral area and height, number of flowers, flowering
onset and flowering duration, on the other hand. ‘Construction costs floral traits’ refer
to the FES traits described above plus floral resource traits, i.e. nectar sugar content
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and pollen volume. These traits are linked to the costs, for the plant, of constructing
floral organs. The ‘floral visual cues and resource availability traits’ refer to how insects
perceive the flowers and to their availability for insects. These visual cues and resource
availability traits have been repeatedly found to have a positive impact on attractiveness
to insects: total number of floral units, reproductive height, floral area, flowering onset
and flowering duration (Caruso et al., 2019; Fornoff et al., 2017; Hegland and Totland,
2005; Hernández-Villa et al., 2020; Junker and Parachnowitsch, 2015; Lundin et al., 2019;
Rowe et al., 2020; Tuell et al., 2008).

In cultivated landscapes, weeds, i.e. plants occurring spontaneously in agroecosystems,
represent a significant part of the flowering species and may be a precious source of food
resources for insects (Balfour and Ratnieks, 2022; Bretagnolle and Gaba, 2015; Kratschmer
et al., 2021). However, their potential for attracting flower visitors and providing resources
compared with species from other, better studied, ecosystems such as grasslands, has not
been fully assessed. From a functional point of view, weeds represent a distinctive pool
of species. Recent studies suggest the existence of a “weed trait syndrome” combining
leaf traits and phenological traits that are typical of ruderal strategies (sensu Grime
CSR classification, 1974), selected mainly by the high level of disturbance caused by
agricultural practices (Mahaut et al., 2020). For instance, weeds tend to have faster life
cycles (e.g. earlier flowering date, low longevity) and more acquisitive strategies (e.g.
higher specific leaf area) than non-weed species (Bourgeois et al., 2019), allowing them
to cope with disturbance. Some weeds also adopt competitive strategies, investing in the
interception of resources (water, light), especially in not-so-disturbed agroecosystems such
as perennial crops (e.g. olive groves, vineyards), where the main management practice
consists to mowing instead of tilling (Fried et al., 2022). However, it is not known whether
this weed syndrome is also reflected in floral traits other than phenology, as floral traits
of weeds have scarcely been studied (Hernández-Villa et al., 2020) compared with those
of grassland species (Goulnik et al., 2020; Hegland and Totland, 2005). Despite their
importance, weed floral traits have not yet been studied in the framework of the global
spectrum of plant forms and functions as defined by Díaz et al. (2016), specifically whether
they covary with leaf traits and contribute to plant strategies. It is generally hypothesised
that leaf and floral traits are decoupled in insect-pollinated species but it is not always
proved by experimental studies (Armbruster et al., 1999). (E-Vojtkó et al., 2022) actually
recently showed that, in two important European plant datasets, leaf traits and floral
traits are mostly distributed along two independent axes of the plant spectrum, except
for floral size that positively scaled with leaf area and plant size. Other studies suggest
that leaf traits and floral traits could be related, in particular the size of leaves and floral
organs (B. Lanuza et al., 2023; Feng et al., 2021; Lambrecht and Dawson, 2007). This
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could suggest that floral size also contributes to the first axis of variation of plant form
and function, along with leaf area and seed mass. However, these relationships remain
little studied, and across a small number of taxa only, calling for a more comprehensive
investigation encompassing more species and ecosystems.

The aims of this study were (1) to describe the floral phenotype of weeds and to compare
it with that of species dominating grasslands; (2) to test whether the flower economics
spectrum (FES) applies to weeds and whether this FES is related to pollinator attraction
through floral visual cues and resource availability traits, in other words, whether costly
flowers are also attractive to pollinators, and (3) to find out whether weed floral and CSR
strategies covary by testing the relationships between floral and leaf traits and checking
whether they exhibit an ecological strategy at the phenotype scale. To address these
objectives, we designed a greenhouse experiment to measure and compare under controlled
conditions 17 floral and leaf traits of 19 species of entomophilous early-flowering weeds
abundant in French Mediterranean olive groves and vineyards. In the present study,
we focused exclusively on entomophilous weeds whose floral traits have been selected by
pollinators, and therefore our conclusions cannot be extrapolated to other weeds such as
Poaceae. Our hypotheses were that (1) weed floral phenotype is defined by smaller and
less costly flowers than the floral phenotype of grassland species because the disturbance
faced by weeds prevents them from investing in costly flowers; (2) construction traits on
the one hand, and visual cues and resource availability traits, on the other hand, covary,
with a trade-off between the number of flowers and the construction costs (i.e. Floral
Mass Area, flower longevity, flower size, pollen volume, pollen nutrient content, nectar
sugar content, floral area, reproductive height) of each flower, and finally (3) leaf and
floral strategies covary, and CSR strategies can be integrated across the different organs,
in other words, ruderal species display both more acquisitive and less costly leaf traits
(e.g. high SLA, low LDMC) and floral traits (e.g. low FMA, small reproductive height
and flower size, numerous flowers).

2 Materials and methods

2.1 Plant material

Nineteen weed species (Tableau 3.1) were cultivated in a greenhouse from February
to August 2022. The species were chosen according to recent surveys carried out in
32 vineyards and olive groves in the countryside surrounding Montpellier, in southern
France (Genty et al., 2023a). The most abundant forb species found at the flowering
stage during spring 2021 in the tilled or mown inter-rows were selected for the greenhouse
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Tableau 3.1 List of the 19 weed species of the experiment (botanical family, floral unit
type, following Baldock et al. (2015) and number of replicates (n)).

Family Species Floral unit type n
Apiaceae Torilis arvensis Secondary umbel 13
Apiaceae Torilis nodosa Secondary umbel 11
Asteraceae Carduus pycnocephalus Single capitulum 16
Asteraceae Picris hieracioides Single capitulum 10
Asteraceae Senecio vulgaris Single capitulum 16
Brassicaceae Diplotaxis erucoides Single flower 16
Caryophyllaceae Arenaria serpyllifolia Single flower 16
Caryophyllaceae Cerastium glomeratum Single flower 16
Fabaceae Medicago arabica Single raceme 16
Fabaceae Medicago minima Single raceme 16
Fabaceae Trifolium campestre Single raceme 10
Geraniaceae Geranium dissectum Single flower 16
Geraniaceae Geranium rotundifolium Single flower 16
Malvaceae Malva sylvestris Single flower 16
Plantaginaceae Plantago lanceolata Spike 16
Plantaginaceae Veronica persica Single flower 16
Ranunculaceae Ranunculus bulbosus Single flower 9
Rosaceae Sanguisorba minor Spike 13
Rubiaceae Sherardia arvensis Single flower 12

experiment. The best-represented families were Asteraceae and Fabaceae, with 3 species
each, and Apiaceae, Caryophyllaceae, Geraniaceae and Plantaginaceae, with 2 species
each (Tableau 3.1). Four species were perennials: Malva sylvestris, Plantago lanceolata,
Ranunculus bulbosus and Sanguisorba minor. The fifteen others were annual species. The
seeds used came from French seed companies specialising in wild plants (Semence nature
and Phytosem).

2.2 Experimental design

The experiment was designed with 16 individual plants (replicates) per species ran-
domly distributed in four adjacent blocks (76 plants/ block), for a total of 304 expected
plants (Figure 3.2). However, certain individuals failed to germinate or flower during the
experiment and consequently the final number of replicates varied somewhat across the
species (Tableau 3.1). The blocks were moved around weekly inside the greenhouse for
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randomisation and rotated every four weeks to minimise light exposure biases. Each plant
was grown in its own 3 L pot (depth : 21 cm, width :13 cm, length : 13 cm)„ in sterilised
soil composed of 75% of clay-loamy soil (2.11 g kg-1 N, 0.07 g kg-1 P, 1.36 g kg-1 K)
and 25% of Sphagnum peat moss. The plants were watered manually during the first
month to induce germination and emergence, and by sub-irrigation during the remainder
of the experiment to ensure homogenised watering. The greenhouse was not heated to
maintain temperatures close to outside temperatures (mean daily temperature 18°C). No
flower-visiting insect could enter the greenhouse.
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Figure 3.2 Experimental design and abiotic conditions of the experiment.

2.3 Construction-related traits

We selected seven construction-related floral traits, including the three traits of the
Flower Economics Spectrum (FES) according to the standardised protocols (Roddy et al.,
2021): flower size, FMA, flower longevity, pollen volume, pollen nitrogen content, pollen
C/N ratio, and nectar sugar content. These traits are considered to be related to the
construction and maintenance costs of a flower. Flower size (FS cm²) was measured as
the area of scanned fresh dissected and flattened petals of the flower. This trait relates
to the petal tissues produced by the plant, it relates to the carbon investment to be
produced. Floral mass area (FMA g m-2) was determined as the oven-dried weight of the
dissected petals divided by flower size. Flower longevity was the number of days a floral
unit remained open and functionally active. Both FMA and flower longevity are linked
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to costs in water to maintain the flower turgescent and in carbon to the construction of
the flower tissues (Zhang et al., 2017).

Pollen volume (mm3) was calculated as the mean volume of one pollen grain in mm3
multiplied by the number of pollen grains in a floral unit. The number and mean
size (mm3) of pollen grains (n = 10) in a floral unit were measured according to the
protocols of Baude and Michelot-Antalik (pers. com.) with a Fuchs-Rosenthal C-Chip
haemocytometer and with the ImageJ software (version 1.53m). We extracted the pollen
immediately after the initial anthesis by collecting the stamens and storing them in 99%

alcohol at 2°C in a refrigerator before analysis. Pollen nitrogen content and C/N ratio
were measured on the same pollen samples as above using elemental combustion analysis
(NF ISO 10694; Carlo Erba Instruments model E1 1108). Samples from nine species were
below the detection threshold to measure C and N content (0.5 mg) and were therefore
pooled, either at the block scale by pooling the four repetitions of one block (Geranium
dissectum, Geranium rotundifolium, Medicago arabica, R. bulbosus and S. minor) or at the
species scale by pooling all the repetitions of the species, to obtain a reliable measurement
(Sherardia arvensis, Torilis arvensis, Trifolium campestre and Veronica persica). The
pollen traits relate directly to investment in male fitness but are also considered as a
food reward for insects that feed on this resource. We measured the nectar sugar content
(µg µl-1) with High-Performance Liquid Chromatography (HPLC Dionex, amperometric
detection, NaOH150mM eluent, isocratic mode, 1mL/min flow). The nectar was sampled
with microcapillary tubes to obtain a sample of 10 µl of nectar per plant, which was the
minimum volume needed for the analysis. This volume was obtained after sampling 2 to
26 floral units depending on the species. The nectar was directly extracted from the floral
unit when possible (which was the case in D. erucoides and M. sylvestris only) and was
diluted with distilled water for 2 minutes when the volume available was very low. Nectar
samples were frozen in liquid nitrogen at -20°C before analysis. The nectar sugar content
is a direct investment in the attraction of insects and is a costly reward to produce that
mediates the interactions between plants and insects and can be positively linked to plant
reproductive success (Parachnowitsch et al., 2019). The presence of glucose, fructose and
saccharose and their concentration were measured. The three types of sugars were pooled
to obtain the total nectar sugar content.

Each trait was measured on each individual plant of all 19 species except FMA, pollen
nitrogen content and C/N ratio (16 species). FMA was not measured on S. minor because
this species lacks petals. FMA is also missing for Torilis nodosa and Arenaria serpyllifolia
because petal weight was below the detection threshold of the scales (10-05 g). Similarly,
pollen nitrogen content and C/N ratio were not measured on A. serpyllifolia, Cerastium

86



glomeratum and T. nodosa because pollen weight was beneath the detection threshold of
the scales (10-5 g). Pollen volume was measured on 17 species: it was not measured on T.
nodosa and T. arvensis because fragments of stamens were mixed with the pollen grains,
making them impossible to count precisely (Tableau 3.2).

2.4 Visual cues and resource availability floral traits

We measured five traits pertaining to visual cues and resource availability, known to
be linked to the capacity of a floral unit to be seen and to attract pollinators (Fornoff
et al., 2017; Lázaro et al., 2013; Ricou et al., 2014; Rowe et al., 2020). We counted the
total number of floral units by plant, i.e. all the floral units discernible at peak bloom,
whether as bud, flower, fruit or wilted flower. The number of floral units is linked to the
floral display, known to attract pollinators in the landscape (Hegland and Totland, 2005).
We measured the plant reproductive height (cm) as the height of the highest open floral
unit at peak bloom, which is also linked to the insect capacity to detect the flower and
to its visitation rate (Lázaro et al., 2013; Rowe et al., 2020). We measured the floral area
(cm²) as the overall area (approximated to a circle or rectangle shape depending on the
floral unit) of the highest open floral unit at peak bloom (Fornoff et al., 2017). The floral
area has been repeatedly found to be linked with insect visitation (Lundin et al., 2019;
Rowe et al., 2020; Tuell et al., 2008). Finally, to assess the temporal availability of these
flowers, we recorded the onset of flowering as the number of days and the accumulated
degree days (°C) between germination and the anthesis of the first flower. Similarly, we
determined the flowering duration as the number of days and the accumulated degree days
(°C) between the opening of the first flower and the closing of the last flower on each plant.
The degree days were calculated as the sum of the daily mean air temperatures above
0°C. For the phenological traits, each individual plant was checked daily. The phenology
determines the period and the timing at which the flowers are available to be visited by
insects and to deliver them food resources.

All the traits, except the total number of floral units and the phenological traits, were
measured at the floral unit level, which was defined depending on the botanical family
as a single flower, a spike, an umbel, a capitulum or a raceme (Baldock et al., 2015)
(Tableau 3.1). All the traits, their categories, mean and range of attributes are listed in
Tableau 3.2.
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2.5 Leaf traits

Five leaf traits were measured on all individual plants to explore possible correlations
with floral traits: leaf area, leaf mass per area (LMA), leaf nitrogen content (LNC), leaf
C/N ratio and leaf life span (LLS). Leaf area, homologous to flower size, was the scanned
surface in cm2 of a fresh leaf after 24 hours of rehydration in distilled water (Pérez-
Harguindeguy et al., 2013). Leaf area is linked to the plant size, including seed size and
plant height (Díaz et al., 2016). LMA, homologous to floral mass area, was the oven-dried
leaf mass divided by the leaf area in g m² (Poorter et al., 2009). It is linked to conservative
plant strategies, with slower growth and a lower photosynthetic rate. LNC and the leaf
C/N ratio, homologous to the pollen N content and the pollen C/N ratio, were measured
by elemental combustion analysis (NF ISO 10694). LNC is linked to acquisitive strategies
while the leaf C/N ratio is linked to conservative strategies. LLS, homologous to flower
longevity,is the number of days the leaf was functionally active (Pérez-Harguindeguy et al.,
2013). The most recently emerged leaf was marked and checked daily until the emergence
day of the tracked leaf , for which emergence day was recorded, that was marked and
checked daily until its senescence. Longer-lived leaves tend to have higher dry matter
content, higher LMA and lower LNC and are linked to conservative plant strategies.

To describe the dominant strategy of the species according to Grime, we used Pierce
et al. (2017) method for calculating CSR plant strategies for each individual plant. This
method calculates Grime’s dominant strategy of species using three leaf traits that were
measured during the experiment: leaf dry matter content (%), which is the oven-dried
mass of a leaf divided by its water-saturated fresh mass and is linked to conservative
strategies (Díaz et al., 2016), specific leaf area (mm² mg-1), which is the one-sided area
of a fresh water-saturated leaf divided by its oven-dried mass (Pérez-Harguindeguy et al.,
2013) and the inverse of LMA, linked to fast life cycles and acquisitive strategies through
efficient photosynthesis (Díaz et al., 2016), and leaf area (mm²).

2.6 Floral traits of grassland species

In order to compare our weeds with grassland species, we used the data (floral area,
pollen volume, reproductive height, and nectar sugar content) collected by Goulnik et al.
(2020) on 51 grassland species in 16 semi-natural mesophilic mown grasslands of northern
France according to protocols similar to those described in section 2.2 (Goulnik et al.,
2020). Nectar sugar concentration was measured using a refractometer (0–50 Brix and
45–80 Brix, Eclipse, Bellingham and Stanley, Tunbridge Wells, UK), instead of HPLC,
using the formula S = 10dvC with d as the density of a sucrose solution at concentration
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Tableau 3.2 List of the category, unit, mean, standard deviation (sd), range and number
of species (n) for each trait considered

Category Trait Unit Mean (sd) Range n
Construction-related Flower size cm2 3.15 (± 3.85) 0.05 - 11 18
floral traits Flower longevity days 6.5(±4.04) 1.56 - 14.8 19

Floral Mass Area g m-2 28(±38.6) 5.55 - 161 16
Pollen volume cm3 5.25(±12.6) 0.03 - 52.6 17
Pollen nitrogen content g kg-1 7.04(±2.11) 3.27 - 11 16
Pollen carbon content g kg-1 44.3(±2.4) 40-48.8 17
Nectar sugar content µg µl-1 127(±403) 0.09 - 1646 18

Visual cues-related Total number of floral units - 307(±399) 3.7 - 1462 19
floral traits Reproductive height cm 44.9(±40.7) 9.79 - 166 19

Flower area cm2 2.03(±3.11) 0.03 - 12.1 19
Flowering duration Sum of temperatures 897(±300) 469 - 1672 19
Flowering onset Sum of temperatures 1460(±385 774 - 2086 19

between germinating
and flowering

Leaf traits Leaf area cm2 17.7(±21.6) 0.27 - 91.5 19
Leaf Life Span days 55.9(±12.8) 25.9 - 72.4 19
Leaf Mass Area g m-2 28.3(±5.3) 21.4 - 40 19
Leaf Nitrogen Content g kg-1 4.75(±1) 2.06 - 6.2 19
Leaf C/N ratio - 10.2(±3.54) 6.05 - 20.2 19

C and v the volume of nectar produced by one flower (Baude et al., 2016). The formula
for the density d was: d = 0.0037921C + 0.0000178C2 + 0.998860 (Corbet et al., 2001).

2.7 Statistical analyses

All the statistical analyses were performed using R version 4.2.1 (Team, 2022). We
manipulated the data with the tidyverse package and created the figures with the ggplot2
package (Wickham et al., 2019). We tested for phylogenetic signals in each trait variation
using the Abouheif-Moran test from the adephylo package (Jombart et al., 2010, 2017),
which is based on Moran’s I statistics with a matrix of phylogenetic proximity (Abouheif,
1999; Pavoine et al., 2008). The phylogenetic trees were obtained with V.PhyloMaker2
(Jin and Qian, 2019, 2022) with the mega trees from Zanne et al. (2014). We used
Kruskal-Wallis test and post-hoc paired Wilcoxon tests to test the differences in trait
values between species.

Trait values not normally distributed and with over-dispersed data were log-transformed
for the analysis. The log-transformed traits were the following: flower size, flower longevity,
FMA, pollen volume, nectar sugar content, total number of floral units, reproductive
height, floral area, and leaf area.

We used t-tests to compare the mean trait values of weed and grassland species for the
floral area, reproductive height, pollen volume and nectar sugar content.

We used Spearman’s correlation tests to detect correlations among mean floral and
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leaf trait values. We used Spearman’s tests because traits were not linearly related to
each other, and we corrected p-values with the False Discovery Rate (FDR) corrections
(Verhoeven et al., 2005) using the psych package (Revelle, 2017). FDR corrections aim at
controlling the proportion of significant results that are in fact type I errors, but they are
less conservative than Bonferroni corrections when multiple tests are carried out on the
same variables (Verhoeven et al., 2005). We used a PCA that included all floral traits to
represent the multiple floral traits covariations using the package FactoMineR (Lê et al.,
2008). We used the package missMDA (Josse and Husson, 2016) for managing missing
values.

To explore possible covariations between leaf and floral strategies in our weeds, we
extracted the species coordinates from the first two dimensions of the floral traits PCA
and tested their correlations with their % of C and R strategy according to Pierce et al.
(2017) method for calculating Grime’s strategies using their leaf area, leaf dry matter
content and specific leaf area.

3 Results

3.1 Weed floral traits variation

For six traits (flower size, FMA, pollen volume, nectar sugar content, total number of
floral units and floral area), values were highly dispersed between species, with a standard
deviation greater than the mean (Tableau 3.2). Flower size varied from 0.05 cm2 in A.
serpyllifolia to 11 cm2 in Picris hieracioides. FMA varied from 5.55 g.m-2 in G. dissectum
to 161 g.m-2 in Carduus pycnocephalus. Flower longevity ranged from 1.57 days in C.
glomeratum to 14.8 days in P. lanceolata. Floral area ranged between 0.03 cm2 in A.
serpyllifolia and 12.1 cm2 in M. sylvestris. Pollen volume ranged from 0.02 mm3 in
Medicago minima to 52.5 mm3 in M. sylvestris. Finally, the total number of floral units
per plant ranged from 3.69 in S. minor to 1462 in C. glomeratum.

Abouheif-Moran’s tests showed that phylogeny affected none of the measured traits
(p > 0.05 for all traits). We therefore exclude phylogeny as an explicative factor in the
following analyses.

The species effect was significant in all the measured traits (p < 0.001 for all traits)
meaning that all the traits differed between the 19 species. The species clumped into
at least four significantly different groups in matters of leaf C/N ratio, and up to eleven
groups for total floral units number and leaf area.
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3.2 Covariations within and between construction traits and vi-
sual cues and resource availability traits
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Figure 3.3 Plot of correlations between the three floral traits of the Flower Economics
Spectrum proposed by Roddy et al. (2021). A. Flower longevity and Floral Mass Area
(Spearman’s r = 0.65, p = 0.026). B. Flower longevity and flower size (Spearman’s r =
0.48, p = 0.145). C. Flower size and FMA (Spearman’s r = 0.21, p = 0.622). Notes: ns
not significant; * p < 0.05; ** p < 0.01; *** p < 0.001.

Among construction-related traits, we found positive correlations between floral mass
area (FMA) and flower longevity (r = 0.65, p = 0.026; Figure 3.3), flower size and pollen
volume (r = 0.85, p < 0.001) and more marginally between nectar sugar content and
pollen volume (r = 0.60, p = 0.051). No other significant correlation was found among
construction-related traits; in particular, the relationships between FMA and flower size,
and flower size and flower longevity were not significant (Figure 3.3).

Among visual cues and resource availability traits, we found negative correlations
between floral area and the total number of floral units (r = -0.61, p = 0.02, supp
Figure 3.8), and between the total number of floral units and flowering onset (r = -
0.55, p = 0.035), and a positive correlation between reproductive height and floral area
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(r = 0.55, p = 0.035, supp Figure 3.8).

Regarding the relationships between construction traits on the one hand and visual
cues and resource availability traits on the other hand, our results revealed very strong
positive correlations between reproductive height and pollen volume (r = 0.81, p = 0.001),
reproductive height and flower size (r = 0.74, p = 0.004), floral area and flower size (r =
0.82, p = 0.001) and floral area and pollen volume (r = 0.76, p = 0.004) (Figure 3.9).

The floral traits PCA explains 56.7% of the total variance for the first two principal
axes (Figure 3.4). The first component (PC1) explained 37.8% of the total variance and
was determined by high pollen volume (correlation with the axis: r = 0.91), floral area (r
= 0.84), flower size (r = 0.79), reproductive height (r = 0.77), nectar sugar content (r =
0.57), flower longevity (r = 0.57) and total number of floral units (negatively, r = -0.61).
The second component (PC2) explained 18.9% of the total variance and was positively
associated with pollen nitrogen concentration (r = 0.76) and negatively with pollen C/N
ratio (r = -0.77) (Tableau 3.3). Among the five leaf traits added as illustrative variables,
only leaf area was positively correlated to PC1 (0.71). The other leaf traits were poorly
represented in the PC1-PC2 plan. The species with the highest score on PC1 was M.
sylvestris and the species with the lowest score was A. serpyllifolia. The species with the
highest score on PC2 was Senecio vulgaris and the species with the lowest score was M.
sylvestris. M. sylvestris was the species that contributed most to PC1 and PC2 but when
the analysis was run without this species the same variables contributed similarly to the
first and second dimensions.
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Figure 3.4 Principal component analysis run on all the floral traits. Construction-related
traits are represented by orange arrows and visual cues and resource availability traits
are represented by blue arrows. Individuals are the mean trait values for each species.
The first dimension (37.8%) opposes species with high values for flower size, floral area,
reproductive height and pollen volume to species bearing a high number of floral units.
The second dimension (18.9%) opposes species with high pollen nitrogen content to species
with high C/N ratio.
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Tableau 3.3 The first two principal axes (principal components) of the floral traits PCA, indicating their most contributive variables,
their correlation with each axis, and their interpretation.

Principal axis Variables Correlation Interpretation
with the axis

First floral PCA axis Pollen volume 0.91 This axis distinguishes species that
37.8% of variance Flower area 0.84 produce few flowers but larger, taller,

Flower size 0.79 with a longer life span, greater
Reproductive height 0.77 pollen volume and nectar sugar
Nectar sugar content 0.57 content, to species that produce many
Flower longevity 0.57 flowers, which are smaller, lower-held,
Total number of floral units -0.61 shorter-lived and with fewer resources for pollinators

Second floral PCA axis Pollen nitrogen content 0.76 This axis distinguishes species
18.9% of variance Pollen C/N ratio -0.77 with a higher pollen nitrogen

content to species with a lower pollen nitrogen
content and a higher C/N pollen ratio
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3.3 Covariations between floral traits and leaf traits

Leaf area was the most dispersed leaf trait, ranging from 0.23 to 91.5 cm2 (Tableau 3.2).
S.arvensis had the smallest leaf area and C. pycnocephalus was the largest. S. arvensis
was also the species with the highest C/N ratio (20) and the lowest LNC (2.1 g kg-2)
(Tableau 3.2). S. vulgaris had the lowest LMA (21.4 g m-2) and T. nodosa had the
highest (40 g m-2). Finally, T. campestre had the shortest leaf life span (25.9 days) while
C. glomeratum had the longest (72.4 days) (Tableau 3.2).

We found a strong positive correlation between flower size and leaf area (r = 0.74, p
= 0.0004) and more marginally between FMA and LMA (r = 0.47, p = 0.0636) (Supp
Figure 3.10). No correlation was found between pollen nitrogen content and LNC, between
pollen C/N ratio and leaf C/N ratio, nor between flower longevity and LLS. Finally, leaf
area was also positively related to pollen volume (r = 0.88, p < 0.001) and to reproductive
height (r = 0.87, p < 0.001). No other leaf trait correlated with other floral traits.

Using Pierce et al. (2017) method, we found that 12 species were ruderal (R) -strategy
dominant, one was competitive (C) strategy dominant and 7 were both R and C strategy
dominant (Figure 3.5, Tableau 3.4). The floral PC1 axis, i.e. linked to great flower size,
flower area, reproductive height, pollen volume and low total number of floral units, was
negatively correlated with the % of R strategy (r = -0.75, p < 0.001) and positively to the
% of C strategy (r = 0.7, p = 0.001). The floral PC2, i.e. associated with pollen nutrient
content, correlated with none of Grime’s strategies (Figure 3.6).

3.4 Comparisons between weed and grassland floral traits

Weed species had a smaller floral area (2.03 ± 3.11 cm2 vs 6.25 ± 9.41 cm2, p = 0.006)
and a lower nectar sugar concentration (122 ± 403 µg µl-1 vs 412 ± 339 µg µl-1, p = 0.014)
than grassland species (Figure 3.7). However, there was no difference in reproductive
height (weeds: 44.9 ± 40.7 cm vs grasslands: 37.8 ± 14.89 cm, p = 0.468) and pollen
volume (weeds: 5.25 ± 12.6 mm3 vs grasslands: 3.13 ± 2.49 mm3, p = 0.565) between
weeds and grassland species. The coefficient of variation of the floral area was comparable
in weeds (1.66) and in grassland species (1.67) but was greater in weed species regarding
both reproductive height (weeds: 0.94, grasslands: 0.4) and nectar sugar content (weeds:
3.53, grasslands: 0.86). On the other hand, the coefficient of variation of pollen volume
was higher in grassland species (3.67) than in weed species (2.61).
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Figure 3.5 CSR values of the 19 weed species obtained on the basis of their LDMC, SLA
and leaf area values according to the algorithm of Pierce et al. (2017). 12 species follow
a mainly ruderal (R) strategy, one a mainly competitive (C) strategy, and 7 a mixed R
and C strategy.

4 Discussion

4.1 Trade-off between number and cost of produced flowers

Our main finding was that four traits were strongly positively correlated all together:
two visual cues traits, i.e. reproductive height and floral area, and two construction
traits, i.e. pollen volume and flower size (Supp Figure 3.9). This finding suggests that,
as hypothesised, expensive flowers tend to be also more visible and more attractive to
pollinators. However, we did not find any relationship linking visual cues and resource
availability traits with pollen nutrient content, nectar sugar content, FMA or flower
longevity. This gives further support to the hypothesis that flower size and pollen
volume are two construction traits on which pollinator selection has the greatest impacts
(B. Lanuza et al., 2023), whereas other construction traits respond more to abiotic
constraints (Teixido et al., 2016). Two phenological traits were also measured: flowering
duration was found to be independent of the other floral traits whereas flowering onset was
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Figure 3.6 Plot of correlations between each species’ coordinate along the first axis of
the PCA and each of the C and R percentages of its strategy. A. % of C strategy and
values of first floral PCA axis (Pearson’s r = 0.7, p = 0.001). B. % of R strategy and
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not. Weed species that flower early tend to produce more floral units, composed of flowers
with smaller floral areas than the others. This confirms the findings of previous studies
suggesting the existence of a trade-off between flower area and flower number (Sargent
et al., 2007; Worley and Barrett, 2000). Flower size as described by Roddy et al. (2021)
seems an interesting and easily-measurable proxy for both floral construction costs and
attractiveness to pollinators, even when, as is the case here, it is not directly linked to
nectar, which is an important food resource. This trait could be used at the community
scale to gauge weed floral resources available to pollinators in agroecosystems. To do
so, it seems important to harmonise with standardised protocols the way floral traits are
measured (Michelot-Antalik et al., in prep).

To gain a deeper understanding of these bivariate relationships and find whether an
integrated floral strategy exists in weed species, we explored all weed floral traits with
multivariate analysis. PC1 described floral strategies by opposing, on the one hand, weed
species with numerous floral units but with each flower small, held close to the ground
and poor in rewards (such as A. serpyllifolia or M. arabica), and, on the other hand,
weed species producing fewer but larger, higher and more rewarding flowers (such as
M. sylvestris or C. pycnocephalus). This result using flower area in cm2 is completely
consistent with the study of (B. Lanuza et al., 2023) with a larger number of species,
although flower size was approximated with inflorescence or flower length in cm in their
study. Both floral strategies, i.e. producing a lot of small flowers vs few large flowers,
can be relevant for attracting pollinators because even though flowers with high values
for floral traits are known to attract pollinators (Caruso et al., 2019), blossom surface
area, strongly linked to the number of floral units, is also a major trait for pollinator
attraction, including in weed species (Hernández-Villa et al., 2020; Kratschmer et al.,
2019). We assume that species with different scores on PC1 attract different communities
of pollinators as we know that high-held flowers can be more attractive to large pollinators
than smaller ones (Rowe et al., 2020). Indeed, (B. Lanuza et al., 2023) found that species
with high scores on their PC1, also linked to size vs number of flowers, were mainly
visited by bees and Lepidoptera whereas species with low scores were mostly visited by
Coleoptera, Diptera and non-bee Hymenoptera. However, it is important to note that our
study and the one by (B. Lanuza et al., 2023) did not consider several important flower
traits, such as flower scent, reflectance and even nectar volume, which could have led us
to slightly different results given their major role in pollinator attraction (Junker et al.,
2015; Kantsa et al., 2017).

The second axis of the PCA only integrated pollen nutrient content and was completely
independent from all other morphological, phenological and visual cues traits. The nutri-
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ent allocation to pollen could be more specifically linked to other fitness characteristics,
such as the energy allocated to the future seeds (Campbell and Halama, 1993), which could
explain why this dimension is independent from the other floral traits considered here.
We nonetheless found this result surprising because pollen is a very important protein
resource for pollinators (Pernal and Currie, 2001) and we had expected it to correlate
with other floral traits.

Phenological traits (flowering duration, flowering onset) contributed to neither of the
two axes. This indicates that, in our weed flowers, temporal availability, which is a key
element of pollinator attraction (Larson and Funk, 2016), was related neither to floral
construction nor to morphological visual cues. These phenological traits were the only
floral traits (Bourgeois et al., 2019) integrated into their weed syndrome, but they do not
seem to be related to the main dimensions describing weed floral strategies. It is possible
the relationship may have gone undetected in our experiment due to the long duration of
flowering observed in the greenhouse, with mild temperatures and watering.

4.2 Weed floral phenotype

We hypothesised that weed flowers would be smaller, held at a lower height, and with a
lower pollen volume and nectar sugar content than grassland flowers as they are adapted
to highly disturbed environments that prevent them from investing in costly flowers.
However, our results partly confirmed this hypothesis: weed flowers studied here were
smaller (mean difference: 4 cm) and had lower nectar sugar content than grassland species.
Weeds and grassland species held their flowers at the same height and produced the same
quantity of pollen (Figure 3.3). Given that these four traits are known to be linked
to pollinator attraction (Fornoff et al., 2017; Hegland and Totland, 2005; Lázaro et al.,
2013; Lundin et al., 2019; Rowe et al., 2020; Tuell et al., 2008), this could indicate that
the weed communities from the studied olive groves and vineyards are less attractive than
these grassland communities to pollinators and other flower-visiting insects. Differences in
flower size and height may also reflect that weed species experience less intense competition
for pollinators than grassland species because agricultural landscapes are usually poorer
in flowering species and floral resources (Baude et al., 2016). However, some weed species
studied here, like P. lanceolata or R. bulbosus, are also present in grassland agroecosystems
and this could explain why we don’t find differences for all traits. We also found that
weeds expressed a broad phenotypic variability in almost all floral traits, indicating that
they form a heterogeneous community regarding available floral resources. For example,
regarding reproductive height and nectar sugar content, the coefficient of variation found
in weeds was respectively two- (0.94 vs 0.40) and four- (3.50 vs 0.86) fold that of grassland
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Figure 3.7 Comparisons between the floral traits of weeds (n = 19) and grassland
species (n = 52). A. Nectar sugar content (p = 0.014). B. Floral area (p = 0.006).
C. Reproductive height (ns). D. Pollen volume (ns). Notes: ns not significant; * p < 0.05;
** p < 0.01; *** p < 0.001.

species. These discrepancies could be due to differences in the pollinator communities
present in both types of ecosystems as grasslands are more homogenous and less disturbed
within and across years compared with vineyards and orchards. Exploring weed floral
phenotypes in more detail by considering supplementary floral traits such as scents or
colours and by studying weed pollinators could also help to understand the differences we
discovered between the flowers of weeds and grassland species flowers (Junker et al., 2015).
Moreover, studying plant-pollinator trait matching could help to better understand these
results (Goulnik et al., 2021). At last, these observed discrepancies could be related to
our datasets, limited in the number of species and not necessarily representative of the
two floras being compared.

In this study, we tested the flower economics spectrum developed by Roddy et al.
(2021) by exploring the covariations between flower size, flower longevity and FMA. We
hypothesised that weeds were among the species that invest comparatively little in floral
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structures, contrary to species tested by Roddy et al. (2021). We expected that all traits
would covary positively and that it would be possible to distinguish species with a high
investment in floral structures from species with less investment, which defines low-cost
floral strategies. Flower longevity and floral mass area (FMA) covaried positively, as
expected (Figure 3.4). This confirmed that FMA is linked to the maintenance cost of a
flower, even in low-cost flowers such as those of weed species. This relationship has already
been tested for orchid species with costly flowers, but hardly so for species of other families
(Zhang et al., 2017). This relationship partly confirms the FES proposed by Roddy et al.
(2021): longer-lived flowers have higher carbon costs, even in species producing low-cost
flowers such as weeds. We did not find any other relationship among FES traits. However,
the species studied here, being weeds (Figure 3.3) and from Mediterranean ecosystems
(Teixido and Valladares, 2014), can be considered as species with fairly small flowers
compared with the 20 species tested by Roddy et al. (2021) (Illicium spp., Rhododendron
spp., Magnolia spp.). This could explain why we did not observe the trade-off between
FMA and flower size predicted by Roddy et al. (2021). Another explanation could be
that there is actually no trade-off between these two traits.

In a second step, our study aimed to extend the FES to resource-related traits, which
are traits that represent significant costs for plants. Flower size was found to be associated
with pollen volume, indicating that species with a high investment in the morphological
construction of petals also produce more pollen. The two main food sources for insects,
nectar and pollen (Pernal and Currie, 2001), marginally covaried positively in our weed
species, which was not the case in the grassland species studied by Goulnik et al. (2020).
However, using the data of Hicks et al. (2016) on the nectar and pollen resources of 75
meadow plants, we also found a positive relationship between pollen volume and nectar
sugar content. Our results seem to indicate that plants can invest in both pollen and
nectar at the same time. This positive relationship, which is not limited to weed species,
may be due to pollinator selection of plant species that produce both a large volume of
pollen and abundant sugar resources, both being known as complementary resources for
pollinators. This stresses the need to add to the FES framework plant productions used
as resources by pollinators, even though it should be considered that many environmental
and biotic factors can bear on nectar-linked traits (Parachnowitsch et al., 2019).

The independence of nectar or pollen nutrient-related traits with morphological traits
could be due to different selective pressures happening at the same time: hot temperatures
and dry conditions favour small and short-lived flowers (Teixido et al., 2016), pollinators
favour larger and more rewarding flowers (Rowe et al., 2020) whereas nectar robbers also
have an important role in nectar evolution (Irwin et al., 2004). Finally, it seemed crucial
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to understand whether, and how, these floral strategies were related to leaf traits in order
to understand and describe global plant strategies by including reproductive traits.

4.3 Floral weed strategies reflect CSR strategies

Are the floral weed strategies observed in our study linked to the already known plant
strategies such as Grime’s CSR, i.e. competitive, ruderal and stress-tolerant, strategies
(Grime, 1974; MacLaren et al., 2020; Pierce et al., 2017) or to the global spectrum of
plants’ form and function (Díaz et al., 2016)? As in E-Vojtkó et al. (2022) our results
reveal a significant and strong positive relationship between leaf area and flower size (r =
0.74, p = 0.0004). Lambrecht and Dawson (2007) also previously found that, at the plant
scale, total leaf area and visual cues floral traits (i.e. flower area and reproductive height)
were positively correlated. This highly significant relationship was confirmed in our study
at the organ scale. This could indicate that certain floral traits, such as flower size and
flower height, could be integrated into the first axis of form and function of the plant
spectrum (Díaz et al., 2016) in order to describe plant reproduction ability in relation to
plant size. We also identified a trend of a positive relationship between leaf mass area
and floral mass area, indicating a relationship between plant investment in vegetative
and floral parts, both traits being related to the lifespan of the respective organs (Roddy
et al., 2021; Westoby et al., 2002). However, flower longevity and leaf life span were not
correlated, this pattern still needs to be investigated. Finally, nitrogen and C/N ratio of
leaf and pollen are two independent dimensions of the weed phenotype for the studied
species while flower size and leaf size were positively correlated. As did E-Vojtkó et al.
(2022) we found a positive relationship between floral and leaf sizes but also a link between
LMA and FMA, traits that are linked to organ production costs. Consequently, we cannot
conclude that floral and leaf phenotypes are independent in weed species.

To investigate whether floral and leaf plant strategies are linked, we explored multi-
traits relationships between CSR strategies and the floral strategies of weeds. The CSR-
calculating tool of Pierce et al. (2017) confirmed that the 19 weed species studied here
mainly follow ruderal-competitive strategies (Figure 3.6) (MacLaren et al., 2020) and
that these strategies were reflected in the PC1. To our knowledge, this is the first
study demonstrating that weed species with high ruderal scores produce cheaper but
more numerous flowers, whereas weeds with high competitive scores produce fewer but
costlier flowers (Figure 3.7). Using PCA axes and CSR strategies we showed that floral
and leaf weed strategies are strongly related. Ruderal species cope with highly disturbed
environments (such as crop fields) with a fast life cycle and low-cost leaf production (Fried
et al., 2022). We demonstrated that this low-investment strategy also applies to flower
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production, but is counterbalanced by many flowers, maybe to rapidly attract pollinators
with a greater blossom surface area. This assumption is backed by the finding that the
production of flowers is associated with early flowering and with low seed mass (r = -
0.51, p = 0.027, data not shown), which is consistent with the weed syndrome described
by Bourgeois et al. (2019). On the other hand, the competitive strategy is efficient
for intercepting available resources, e.g. light or nutrients, when the ecosystem is only
moderately disturbed, like in the mown inter-rows of perennial agroecosystems (Nicholls
and Altieri, 2013). Producing large, high-held, and rewarding flowers is also an efficient
way to compete to attract pollinators (Caruso et al., 2019). In our study, competitive
weeds were mainly found in mown habitats whereas ruderal weeds were abundant in tilled
habitats, as observed by Fried et al. (2022). To cover the dietary needs of a wide range
of pollinators, it seems essential to sustain a variety of floral resources by diversifying the
methods of weed management in agroecosystems (Balfour and Ratnieks, 2022; Bretagnolle
and Gaba, 2015).

Since we found that floral traits are linked to CSR strategies, which are modified by
agricultural practices (Kazakou et al., 2016), it is possible that weed management could
also affect the available floral resources in agroecosystems. High-intensity land use in
grasslands is already known to shape floral resources by homogenising floral traits, induc-
ing changes in flower colour, nectar tube depth or resource production (Goulnik et al.,
2021). Diversifying agricultural practices at the landscape level to increase the functional
diversity of weeds could contribute to diversify the flower resource for pollinators (Fründ
et al., 2010) as well as provide the numerous other ecosystem services expected from
weeds, such as producing food resources for livestock (Genty et al., 2023a) and natural
enemies (Serée et al., 2023) but also supporting processes contributing to soil fertility,
such as decomposition (Bopp et al., 2022a).
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Supplementary materials

A BR : 0.55 * R : -0.61 *

Figure 3.8 Plot of correlations between visual cues and resource availability floral traits.
A. Reproductive height and floral area (Spearman’s r = 0.55, p = 0.035). B. Total number
of floral units and floral area (Spearman’s r = - 0.61, p = 0.02). Notes: ns not significant;
* p < 0.05; ** p < 0.01; *** p < 0.001.

104



3 3

R
ep

ro
d

u
c�

ve
 h

ei
gh

t 
(c

m
)

A

B

C

D

R
ep

ro
d

u
c�

ve
 h

ei
gh

t 
(c

m
)

R : 0.82 ***

R : 0.81 *** R : 0.76 **

R : 0,74 **

Figure 3.9 Plot of correlations between visual cues and resource availability floral
traits and construction-related floral traits. A. Reproductive height and pollen volume
(Spearman’s r = 0.81, p = 0.001). B. Reproductive height and flower size (Spearman’s r
= 0.74, p = 0.004). C. Floral area and pollen volume (Spearman’s r = 0.76, p = 0.004).
D. Floral area and flower size (r = 0.82, p < 0.001). Notes: ns not significant; * p < 0.05;
** p < 0.01; *** p < 0.001.
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Figure 3.10 Plot of correlations between leaf traits and floral traits. A. Flower size and
leaf area (Spearman’s r = 0.74, p = 0.0004). B. Floral mass area and leaf mass area
(Spearman’s r = 0.47, p = 0.0636). C. Flower longevity and leaf life span (ns). Notes: ns
not significant; * p < 0.05; ** p < 0.01; *** p < 0.001.
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Tableau 3.4 Percentage of Grime’s CSR strategy for each species, according to Pierce
et al. (2017) calculating method.

Species %C %S %R CSR strategy Dominant CSR strategy
Arenaria serpyllifolia 5.9882 0 94.012 R R
Carduus pycnocephalus 63.912 0 36.088 C/CR C
Cerastium glomeratum 17.356 0 82.644 R/CR R
Diplotaxis erucoides 42.051 0 57.949 CR CR
Geranium dissectum 22.505 15.72 61.775 R/CSR R
Geranium rotundifolium 31.374 0 68.626 R/CR R
Malva sylvestris 40.367 12.126 47.506 CR/CSR CR
Medicago arabica 32.492 0 67.508 R/CR R
Medicago minima 17.651 0 82.349 R/CR R
Picris hieracioides 43.091 0 56.909 CR CR
Plantago lanceolata 37.104 0 62.896 R/CR R
Ranunculus bulbosus 41.284 8.3758 50.34 CR CR
Sanguisorba minor 31.913 0 68.087 R/CR R
Senecio vulgaris 30.1 0 69.9 R/CR R
Sherardia arvensis 0.1731 0 99.827 R R
Torilis arvensis 51.527 0 48.473 CR CR
Torilis nodosa 59.831 0 40.169 CR CR
Trifolium campestre 11.206 10.969 77.825 R/CR R
Veronica persica 13.762 0 86.238 R R
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Chapitre 4

Floral productivity is linked to floral
traits and richness for weed
communities

Article in prep, à soumettre à Journal of Applied Ecology à

l’automne 2023 :

"Floral productivity is linked to floral traits and richness for weed

communities." ; Genty L., Metay, A., Kazakou, E., Baude, M.,

Gardarin, A., Michelot-Antalik and Barkaoui, K.
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Résumé du chapitre en français
L’objectif du dernier chapitre de résultats est de comprendre si les stratégies

florales décrites précédemment ainsi que les traits floraux étaient liés à la
production de ressource florale au champ, utilisable comme ressource alimen-
taire par les insectes floricoles. Afin d’évaluer cette ressource florale nous avons
échantillonné la présence et la productivité florale des communautés adventices oléicoles
au cours d’une année agricole entière, de septembre 2021 à juin 2022. Les hypothèses de
ce chapitre sont les suivantes :

1. la richesse spécifique et la structure fonctionnelle des communautés impactent la
productivité florale et la temporalité de cette productivité au cours de l’année, selon
une relation positive productivité florale-richesse.

2. un niveau de perturbation assez bas dû à des pratiques peu intensives comme
une tonte modérée (2-3 fois par an) augmente la richesse spécifique et la diversité
fonctionnelle florale des communautés adventices, et a donc un effet indirect sur la
productivité florale.

Nous avons montré (Figure 4.1) que les communautés avec une richesse spécifique
florale plus élevée produisent plus de fleurs, durant une plus longue période. La tonte
modérée est une pratique agricole qui favorise la richesse spécifique florale et qui impacte
également la structure fonctionnelle des communautés en filtrant des espèces aux fleurs
plus grandes et plus hautes, fleurissant plus tôt. De même, la fertilisation, l’irrigation
mais également les variables édaphiques et climatiques modifient les traits floraux à
l’échelle de la communauté. Finalement, nous avons mis en évidence des relations entre
structure fonctionnelle florale des communautés et production de fleurs : les communautés
composées d’espèces produisant du nectar plus concentré en sucres et fleurissant plus
tôt sont aussi celles qui produisent plus de fleurs, durant une plus longue période. La
structure fonctionnelle florale et la diversité adventice répondent également aux variables
pédoclimatiques et à la météo annuelle.

Ainsi il semble que la tonte modérée (2 à 3 fois par an) soit une pratique agricole
bénéfique à la production de fleurs dans la parcelle agricole et à la diversité des espèces
adventices. Les pratiques agricoles sont un levier important de gestion de la ressource
florale à destination des insectes floricoles.
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Figure 4.1 Résumé des résultats du chapitre 4 : les variables abiotiques liées au contexte
pédoclimatique, à la météo annuelle et aux pratiques agricoles modifient la structure
fonctionnelle des communautés adventices, via les CWM et CWV des traits floraux,
et la richesse spécifique des espèces fleuries, mais pas directement la productivité et la
temporalité de la ressource florale. En revanche les CWM et CWV des traits floraux ainsi
que la richesse spécifique des espèces fleuries impactent la productivité et la temporalité
de la ressource florale. Ces données ont été recueillies dans 16 parcelles oléicoles sur
5 communautés par parcelle, échantillonnées 7 fois entre septembre 2021 et juin 2022
(septembre, octobre, janvier, mars, avril, mai, juin) et ont été analysées avec des modèles
mixtes.

1 Introduction

Lack of floral resources is one of the major causes of decreasing flower-visiting insect
populations (Goulson et al., 2015; Potts et al., 2010; Scheper et al., 2014) because flowers
are their main food resource (Roulston and Goodell, 2011). In agroecosystems, species-
rich weed communities support populations of flower-visiting insect natural enemies and
pollinators (Aviron et al., 2023), thereby contributing to conservation, biological control
and entomophilous pollination. The quantity, availability and quality of weeds as food
resources is important because insect visitation depends on many floral traits, including
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Tableau 4.1 Estimate of the effects of abiotic descriptors on floral richness, indicators of
flower productivity and flower cover at month and/or year scale. The field and the month
were chosen as random effects for the models at the month scale. The field was chosen
as a random effect for models at the year scale. Marginal R2 (R2m) represents the part
of variance due to fixed effect in the model. Conditional R2 (R2c) includes the random
effects. Significativity stars are from the type II ANOVA’s Chi2.

Temporal scale Response variable Explanatory variable Estimate R2m R2c
Month Flower cover last mowing 0.005* 0.01 0.37
Month Floral richness Rsampl -0.005* 0.04 0.49

Year Floral richness
pedoclim2

mowing

0.730*

1.021*
0.23 0.56

Year Annual flower cover ns - - -
Year Max flower cover ns - - -

Year Max flower cover date
pedoclim2

N_dose

-3.754*

0.009-
0.13 0.2

Year Flower cover peak duration ns - - -

flower area, height and resources (Fornoff et al., 2017; Hatt et al., 2019; Hegland and
Totland, 2005; Rowe et al., 2020). Besides, weed communities with high taxonomic and
functional diversity enhance diversity across trophic levels (Lefcheck et al., 2015). High
functional diversity in weed communities should support more populous and diverse insect
communities by multiplying ecological niches for the first trophic level of consumers with
various ecological requirements (Potts et al., 2010). However, intensive agricultural prac-
tices in Europe since 1945 curtailed weed diversity and abundance (Andreasen et al., 1996;
Baessler and Klotz, 2006; Meyer et al., 2013), and hence floral resources, in landscapes
(Bretagnolle and Gaba, 2015; Richner et al., 2015).

In perennial agroecosystems, weeds are a biodiversity component contributing to inter-
row ground cover and can be managed in a biodiversity-friendly way (Winter et al.,
2018) by cover cropping or mowing, which maintain higher plant (Carpio et al., 2019)
and insect (Kratschmer et al., 2019) richness and abundance than tillage or herbicide
spraying (Kazakou et al., 2016). Low-intensity management such as moderate mowing
(once or twice a year) maintain soil cover and insect-pollinated weeds throughout the year
(Tarifa et al., 2021), including when fewer flowers are available in surrounding semi-natural
environments and insects need food resources (Rundlöf et al., 2014).

Few studies have evaluated the potential of weeds for providing floral resources to
insects in perennial agroecosystems, by assessing their floral traits or their floral pro-
ductivity, and even fewer have monitored weed floral resources diachronically over the
agricultural year. Weeds are unstable communities mostly composed of annual species,
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and change considerably within one year, both taxonomically and functionally. Floral
traits varying significantly among weed species, floral resources in agroecosystems are
very diverse. Common weed species can be very attractive to insects, such as Picris
hieracioides, Taraxacum sp or Echium vulgare (Balfour and Ratnieks, 2022; Hernández-
Villa et al., 2020; Kuppler et al., 2023), unlike others such as Chenopodium album,
Amaranthus spp.e or Rumex spp. (Kuppler et al., 2023). In addition, the timing of
flowering is crucial for many insects, whose requirements peak at specific periods of the
year depending on their life cycle. Previous studies have shown that anthesis occurs earlier
and lasts longer in weeds (Bourgeois et al., 2019). However, the impacts of agricultural
practices on the floral traits and productivity of weeds are poorly known because weed
studies have mostly focused on resource-use ecological strategies and effects on crops.

Floral traits are mostly studied as determinants of insect presence as they drive insect
visitation and richness (Fornoff et al., 2017; Rowe et al., 2020). However, their community-
scale responses to environmental or agricultural factors are rarely investigated (E-Vojtkó
et al., 2020) except to water deficit, which reduces flower size and number, and nectar
volume (Kuppler et al., 2021). For example, dry Mediterranean conditions select for
mostly small or short-lived flowers (Teixido and Valladares, 2014) so as to maintain a
positive water balance at the flower scale (Roddy et al., 2023). Floral traits diversity is
also affected by soil characteristics in grasslands (Goulnik et al., 2020). However, weed
floral traits response to the environment are unknown. At the species level, weed floral
traits are linked to Grime’s CSR strategies (Genty et al., 2023b), suggesting that they
could be sensitive to management and disturbance. Organic farming increases functional
richness and the number of red and zygomorphic flowers in weed communities (Rotchés-
Ribalta et al., 2023), but how other floral traits linked to insects respond to agricultural
practices is not known.

Flower abundance, usually measured as the flower cover, is another factor of insect
visitation (Hegland and Boeke, 2006; Wray et al., 2014). However, what determines
flower abundance in agroecosystems is still unknown, although low-disturbance practices
should allow greater weed flower production than intensive practices (Kratschmer et al.,
2019). In addition, we suggest that species richness, especially of flowering species, should
increase flower abundance and productivity. While the positive diversity-productivity re-
lationships of vegetative biomass (Lehman and Tilman, 2000) are well studied, indicating
that taxonomically and functionally richer and more diverse plant communities are more
productive, this remains largely unexplored for flowers. We assume that floral traits
diversity has a positive effect on floral productivity through different mechanisms. It
could drive temporal niche partitioning over the year: weeds flowering earlier can be
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Montpellier

A. B.

C. D. E.

Figure 4.2 A. Locations of the sampled olive groves (Google©, 2022) in the
Mediterranean part of the Occitanie region, France. B. One example of surveyed grove in
Spring 2022. C. Crepis sancta, the 2nd most abundant flowering species. D. Geranium
molle, the 7th most abundant flowering species. E. Quadrat in the inter-row of an olive
grove in March 2022.

visited by different insects than those flowering later, decreasing competition to attract
pollinators and improving yearly flower production. Greater diversity in morphological
floral traits in the community could also abate competition and increase flower-visiting
insects richness because different floral shapes attract different insects. Vegetative biomass
productivity is linked to mean community scale values of certain key traits, including SLA
and leaf nitrogen content (Pontes et al., 2007). We hypothesise that floral productivity is
also linked to floral traits: more flowers per plant on average and longer mean flowering
duration should increase floral productivity over the entire year by extending the period
during which flowers are present. Since there is a trade-off between flower size and flower
number per plant (Genty et al., 2023b), we also suggest that increasing mean flower size
could decrease floral productivity.

In this study, we explored how agricultural practices, weather and pedoclimatic con-
ditions affected weed communities and flowers over one agricultural year in extensive
olive groves in southern France, focusing on optimising weed floral resources for insects.
Our hypotheses were that (1) species richness and functional structure of flowering weed
communities are affected by both agricultural practices and pedoclimatic variables, in
particular we expected that low-disturbance inter-row management practices (e.g. mow-
ing), water availability and soil fertility would enhance species richness and floral trait
diversity, and (2) have a positive effect on year-round floral production at the community
level in a way predicted by the diversity-productivity hypothesis, via their effect on traits
and richness.
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Tableau 4.2 Estimate of the effects of abiotic descriptors on FCWMs and FCWVs of
traits at the year scale with the field as random effect. Marginal R2 (R2m) represents
the part of variance due to fixed effect in the model. Conditional R2 (R2c) includes the
random effects. Significativity stars are from the type II ANOVA’s Chi2.

Functional indicator Trait (response variable) Explanatory variable Estimate R2m R2c
FCWM Area mowing 0.306*** 0.27 0.27
FCWM Pollen pedoclim2 0.106* 0.12 0.14
FCWM Nectar irrig 0.014** 0.32 0.64
FCWM Height mowing 3.117* 0.12 0.17

FCWM FU number

N_dose

irrig

T_min

0.884***

2.064**

91.06**

0.6 0.6

FCWM Duration
N_dose

irrig

-0.28**

0.794*
0.27 0.27

FCWM Onset

N_dose

irrig

T_min

mowing

-0.648***

1.483***

-49.7**

-44.29**

0.66 0.68

FCWV Area
mowing

N_dose

72.36***

-0.28*
0.39 0.39

FCWV Pollen R_tot 1.628 *** 0.26 0.26
FCWV Nectar mowing 75.1 * 0.14 0.30
FCWV Height - ns ns ns
FCWV FU number pedoclim2 3 490 184** 0.28 0.43
FCWV Duration - ns ns ns

FCWV Onset

pedoclim1

irrig

mowing

T_min

-736 813***

-29 414**

1 374 079***

2 894 065***

0.44 0.44
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2 Material and methods

2.1 Sampled fields

We surveyed 16 olive groves in the hinterland of Montpellier, southern France, in
a Mediterranean climatic area (Figure 4.2). Agricultural practices were assessed by
interviewing farmers in 2021 and 2022, focusing on inter-row management (Genty et al.,
2023a). Mowing was the only management practice used to control weeds and was
described using the mean number of mowing interventions per year (1-5). We also recorded
the yearly amount of water (0-190 mm) and inorganic and organic nitrogen (N) applied
for irrigation, fertilisation and amendments (0-641 kg of N/ha).

Sep Oct Jan Mar Apr May JunNov Dec Feb
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Figure 4.3 Dynamics of flower cover and productivity throughout the year, presenting
the four indicators: A. Max flower cover (flower cover maximum value in %), B. Max
flower cover date (number of days since the start of the sampling, on 17-09-2021), C.
Annual flower cover (% calculated as the normalised integral of the regression curve), and
D. Flower cover peak duration (number of days with flower cover >80% of flower cover
maximum).
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2.2 Pedoclimatic conditions

We used the data from six weather stations of the national meteorological network
(Météo France), located 0.5-19.7 km from the 16 surveyed olive groves, to describe the
long-term climatic trends (1980-2021). We calculated six climatic variables describing
seasonal trends using the ‘biovars’ function from the R package dismo (Hijmans et al.,
2017): mean annual temperature (15.3±0.33°C), annual rainfall (704±124mm), rain-
fall in the driest month (6.06±1.84mm), maximum temperature of the warmest month
(36.8±1.1°C), annual temperature range (41.8±15.8°C) and rainfall coefficient of varia-
tion (89.6±2.25mm). In addition, we recorded rainfall (Rsampl) and mean temperature
(MTsampl) between successive sampling dates to assess short-term weather effects at the
monthly scale. We also calculated the rainfall over the agricultural year (Ryear) and the
annual minimum temperature (Tmin) to describe weather effects at the yearly scale (Supp
Tableau 4.10). Soil pH (NF ISO10390), nitrogen content, total organic matter content
(NF ISO 14235), cation-exchange capacity (CEC) and texture (NF X 31-107 method)
were determined for each olive grove on a 20-cm-deep composite soil sample.

2.3 Botanical survey of flower cover

Five permanent quadrats of 0.25 m2 were randomly placed in the inter-rows of each
olive grove (n = 80 quadrats), keeping a minimum distance of two metres from the orchard
edge. We sampled each quadrat seven times over the entire agricultural year 2021-2022 (n
= 560 surveys: 17-09-2021; 14-10-2021; 27-01-2022; 01-03-2022; 04-04-2022; 04-05-2022;
06-06-2022). On each date and for each quadrat we recorded the latest mowing date (‘last
mowing’) and visually recorded the phenological stage and flower cover per species as the
total percentage of the ground covered by open flowers and flower buds in each quadrat.
We also recorded the number of species at the flowering stage (‘floral richness’) in each
quadrat, and the total species richness of each orchard based on sampling from Genty
et al. (2023a). Recorded data concerned insect-pollinated species exclusively.

2.4 Indicators of floral productivity at the year scale

We used a loess regression to model flower cover dynamics over the year (Cleveland and
Devlin, 1988) for each quadrat based on the seven samplings. We extracted four variables
(Figure 4.3): (1) annual flower cover, calculated as the normalised integral of the regression
curve (‘annual flower cover’); (2) flower cover maximum value in % of surface (‘max flower
cover’); (3) date of the flower cover maximum (‘max flower cover date’), expressed as the
number of days since the beginning of the sampling (17th of September 2021); and (4)
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Floral richness

(%)

Figure 4.4 Distribution of floral richness, annual flower cover, max flower cover, max
flower cover date and flower cover peak duration among weed communities (n=80).

number of days during which the flower cover reached or exceeded 80% of its flower cover
maximum, representing the period of abundant flower presence in the field (‘flower cover
peak duration’). For flower cover peak duration, we excluded nine quadrats in which 80%

of the max flower cover was under 1% (Figure 4.4). The four indicators were measured at
the year scale (n = 80) by pooling the data of the seven surveys, considering each quadrat
survey as one community composed of all the sampled species proportionally. We recorded
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Tableau 4.3 Estimate of the effects of floral richness on indicators of flower productivity
with the field as random effect. Marginal R2 (R2m) represents the part of variance due to
fixed effect in the model. Conditional R2 (R2c) includes the random effects. Significativity
stars are from the type II ANOVA’s Chi2.

Indicator (response variable) Explanatory variable Estimate R2m R2c
Annual flower cover Floral richness 22.56*** 0.26 0.53
Max flower cover Floral richness 0.751*** 0.15 0.53
Max flower cover date ns - - -
Flower cover peak duration Floral richness 1.158** 0.1 0.27

the species richness of flowering weeds in each community over the full season.

2.5 Trait measurements and functional indices at the community
level

Seven floral traits linked to insect attraction (Supp Tableau 4.9) were measured for
17 common olive grove weed species (Supp Tableau 4.8) in a greenhouse experiment
during the spring and summer of 2022 (Genty et al., 2023b): pollen volume (‘pollen’),
nectar sugar content (‘nectar’), number of floral units per plant (‘tot FU’), reproductive
height (‘height’), flower area (‘area’), flowering duration (‘duration’) and flowering onset
(‘onset’).

We calculated the floral community-weighted mean (FCWM) and variance (FCWV) of
each trait in all the communities composed of at least 80% of these species, at the year scale
(n = 40) (Supp Tableau 4.6), using the ‘dbFD’ function of the FD package. FCWM is the
average trait value of each species at the flowering stage weighted by its relative abundance
(Garnier et al., 2004). FCWV quantifies the variability of each floral trait value around
the average value within the floral community (Sonnier et al., 2010)(Figure 4.5,Figure 4.6).
Because floral traits are phylogenetically conserved (E-Vojtkó et al., 2022), we pooled trait
values at the genus level for three unstudied abundant species: Geranium molle, Medicago
polymorpha and M. rigidula. G. molle belongs to the same subgenus as G.rotundifolium
and G. dissectum (Aedo et al., 1998), and M. polymorpha and M. rigidula to that of M.
minima and M. arabica (Steele et al., 2010).
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Figure 4.5 Distribution of FCWM and FCWV of pollen volume, nectar sugar content,
total number of floral units and reproductive height among weed communities (n=40).
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Figure 4.6 Distribution of FCWM and FCWV of flower area, flowering duration and
onset among weed communities (n=40).
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2.6 Data analysis

All statistical analyses were run using R version 4.3.1 (Team, 2022), and in particular
the packages lme4 (Bates et al., 2015), vegan (Oksanen et al., 2007), FD (Villéger et al.,
2008), FactoMineR (Lê et al., 2008), MuMIn (Barton, 2009), car (Fox et al., 2012) and
piecewiseSEM (Lefcheck, 2016).

We ran Kruskal-Wallis’ tests and pairwise Wilcoxon’s tests as post-hoc analyses to test
whether flowering species richness and flower cover differed between months and determine
the periods of flower presence.

To summarise soil and climatic characteristics of the study sites we ran a PCA with all
the pedoclimatic variables. The coordinates of each individual on the first two components
were extracted and used as explanatory variables (pedoclim1 and pedoclim2).

To test whether weather and agricultural practices affected monthly flowering species
richness and flower cover, we ran linear mixed models with ‘last mowing’, ‘Rsampl’ and
‘MTsampl’ as fixed effects and ‘month’ and ‘field’ as random effects. To test whether they
influenced annual flowering species richness, floral productivity indicators, FCWMs and
FCWVs, we ran linear mixed models with ‘pedoclim1’, ‘pedoclim2’, ‘mowing’, ‘irrig’, ‘N
dose’, ‘Ryear’ and ‘Tmin’ as fixed effects, and ‘orchard’ as random effect. Before model
selection and evaluation, correlation of fixed effects was tested using variance inflation
(VIF). VIF values of 10 or higher are interpreted as revealing multicollinearity issues
(Hair, 2009). We performed model stepwise comparisons comparing full, reduced and
‘null’ models built by combining all fixed effects, several fixed effects or only random
effects. We selected the model with the lowest second-order Akaike Information Criterion
value (AICc) corrected for small sample sizes (Burnham and Anderson, 2004). Two models
were considered different if Δ AICc > 2 (Burnham and Anderson, 2004). When more
than one model had the lowest AICc we selected the most parsimonious, with the lowest
number of fixed effects. We used likelihood ratio tests to evaluate the selected models,
and calculated the marginal and conditional R2 (Nakagawa and Schielzeth, 2013).

The relation between floral traits and indicators of floral productivity was tested
with a PCA (‘community structure’ PCA) with the seven FCWMs of floral traits and
flowering species richness, followed by a hierarchical ascendant classification to create
three clusters based on the first two components. To test whether the four indicators of
floral productivity differed among clusters, we ran Kruskal-Wallis’ tests and pairwise tests
Wilcoxon’s as post hoc analyses.
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3 Results

3.1 Effects of pedoclimate, weather and agricultural practices on
flowering species richness, floral productivity and floral traits

The pedoclimatic PCA explained 62% of the total variance of the dataset. The coor-
dinates of each orchard on the first two components were used as composite explanatory
variables. The first component (‘pedoclim1’) explained 38% of the total variance and was
positively linked to soil clay content (0.79), cation-exchange capacity (0.79), mean annual
temperature (0.78) and soil nitrogen content (0.66), and negatively to annual temperature
range (-0.85), soil sand content (-0.73) and maximum temperature of the warmest month
(-0.68). The second component (‘pedoclim2’) explained 24% of the total variance and
was positively linked to rainfall in the driest month (0.88) and annual rainfall (0.85), and
negatively to rainfall coefficient of variation (-0.76).

Flower cover and species richness of flowering weeds (‘floral richness’) (Figure 4.7) were
significantly higher in April and May than in the other months. The five most abundant
species in terms of flower cover at the year scale were Medicago minima, Crepis sancta,
Arenaria serpyllifolia, Sherardia arvensis and Medicago arabica (Table S6).

At the month scale, flower cover increased was positively correlated with time since
the last mowing and floral richness with rainfall. At the year scale, floral richness was
positively affected by pedoclim2 and by the mean number of mowing interventions per
year, while max flower cover date was the only indicator of floral productivity impacted by
abiotic variables: it was postponed by mean total N applied and advanced by pedoclim2
(Tableau 4.1).

At the year scale, mowing had a positive effect on FCWMarea, height and FCWVarea, nectar, onset

while it had a negative effect on FCWMonset. The mean total N applied increased
FCWMFU number and decreased FCWMduration, onset and FCWVarea. Irrigation level in-
creased FCWMFu number, onset, nectar, duration and decreased FCWVonset. Pedoclim1 had a
negative effect on FCWVonset. Pedoclim2 had a positive effect on FCWVpollen and FCWVFU number.
The minimum annual temperature had a negative effect on FCWMonset and a positive
effect on FCWMFU number and FCWVonset. Rainfall had a positive effect on FCWVpollen

(Tableau 4.2).
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Figure 4.7 Flower cover (A), and number of flowering species (B) in each quadrat on
each visit (%). Letters represent the results of pairwise Wilcoxon’s tests.
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3.2 Relationships between floral productivity, richness and traits

Annual flower cover, max flower cover and flower cover peak duration positively corre-
lated with floral richness, but not with total species richness. Only max flower cover date
was uncorrelated with floral richness (Tableau 4.3).

FCWMarea correlated positively with max flower cover date: communities with higher
FCWMarea reached their max flower cover later. FCWMnectar correlated positively with
max flower cover, annual flower cover and flower cover peak duration, and negatively
with max flower cover date. Max flower cover correlated positively with FCWVnectar

but negatively with FCWVduration. Flower cover peak duration correlated positively with
FCWVheight but negatively with FCWMonset and FCWVarea (Tableau 4.4).

The ‘community structure’ PCA explained 64, 2% of the variability (Figure 4.8A).
The first component (31, 1% of explained variability) was positively correlated with the
FCWMs of height (0.91), area (0.73), duration (0.71), pollen (0.67) and floral richness
(0.62). The second component (29, 1% of explained variability) was positively correlated
with the FCWMs of FU number (0.84) and specific richness (0.56), and negatively with the
FCWMs of onset (-0.70) and duration (-0.57). The ascending hierarchical classification
(Figure 4.8B) identified three clusters: cluster 1 ‘numerous and early-flowering flowers’,
composed of 23 communities and linked to low scores on both components, cluster 2 ‘few
and late-flowering flowers’ (13 communities) linked to low scores on the first component
and high scores on the second, and cluster 3 ‘costly flowers’ (4 communities) linked to
high scores on the first component. ‘Few and late-flowering flowers’ communities were
more often mown and irrigated than ‘numerous and early-flowering flowers’ communities
(Figure 4.9A), and their flower cover peak duration was 6 days longer (Figure 4.9B).

4 Discussion

4.1 Weed floral traits and richness are affected by pedoclimate
and by agricultural practices

Our results indicate that agricultural practices affect weed communities floral functional
structure. More mowing interventions increased floral richness, functional heterogeneity
(i.e. wider variances of community flower area) and nectar sugar content, postponed
flowering onset, and resulted in communities with larger and taller flowers, more attractive
to insects (Lundin et al., 2019; Rowe et al., 2020). The diversifying effect can be explained
by the positive effect of low-to-intermediate disturbance of mowing on species diversity and
trait variance in the community, as predicted by the intermediate disturbance hypothesis
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Figure 4.8 A. First two components of the ‘community structure’ PCA. The individuals
are the 40 quadrats at the year scale in which at least 60% of the community was composed
of species with documented floral traits. B. The three clusters created with the hierarchical
ascending classification.
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Tableau 4.4 Estimate of the effects of FCWMs and FCWVs of floral traits on indicators
of flower productivity with the field as random effect. Marginal R2 (R2m) represents
the part of variance due to fixed effect in the model. P-values (p) are from the type II
ANOVA’s Chi2.

Indicator (response variable) Functional indicator Trait Estimate R2m R2c
Annual flower cover FCWM Nectar 50.99** 0.29 0.68
Max flower cover FCWM Nectar 2.599*** 0.27 0.76

Max flower cover date FCWM
Area

Nectar

5*

-3.481**
0.26 0.34

Flower cover peak duration FCWM
Onset

Nectar

-0.022**

2.784**
0.32 0.67

Annual flower cover FCWV - ns ns ns

Max flower cover FCWV
Nectar

Duration

1.025*

-0.535**
0.16 0.52

Max flower cover date FCWV - ns ns ns

Flower cover peak duration FCWV
Height

Area

1.657**

-6.283*
0.20 0.63

(Wilkinson, 1999). The number of mowing interventions ranged from 1 to 5 per year,
with a mean of 2.19, which is considered fairly low but disturbing enough to curb the
dominance of the most competitive species. However, this relationship may not hold
when mowing is more frequent.

In contrast, irrigation and fertilisation had a homogenising effect, reducing FCWVs of
area and onset, perhaps because high levels of resources benefited the most competitive
species. However, this effect was weaker than the diversifying effect observed for mowing
on floral area. For example, flowering onset was earlier in more frequently mown, fertilised
but unirrigated olive groves. Higher levels of resource also selected for species producing
more floral units, albeit with a probable trade-off regarding quality of the produced flowers
(B. Lanuza et al., 2023). We confirm that agricultural practices are efficient for regulating
phenology so as to provide floral resources for flower-visiting insects (Yvoz et al., 2021b).

Even though agricultural practices are considered the main driver of trait variability
in weed communities at the regional scale (Bourgeois et al., 2021), pedoclimatic and
weather variables also matter, especially for trait variance (Poinas, 2023). In our study,
the homogenising effect of greater soil fertility, e.g. higher levels of organic matter and clay
contents (pedoclim1), may be due to selection of the most competitive species (Fried et al.,
2022) that develop earlier and exclude later species by pre-empting light resources (Grime,
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1974). Higher temperatures allowed some cold-tolerant and sensitive species to survive,
thus diversifying functional structure, but also decreased FCWM of onset, advantaging
competitive species that flower early. Rainfall also had a diversifying effect leading to
greater FCWVs of total floral unit number and pollen: water deficit may force weeds to
allocate less resources to flowers or pollen production (Kuppler et al., 2021). As found
by Bourgeois et al. (2021) for weeds in annual agroecosystems, pedoclimate affected the
variance more than the mean of floral traits.
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A. B.

CWM floral 
traits cluster

Figure 4.9 A. Mean yearly number of mowing interventions. B. Flower cover peak
duration, according to the clusters of the hierarchical ascending classification. Letters
reflect the results of pairwise Wilcoxon’s tests.

4.2 Floral productivity is linked to communities floral richness
and traits

Not all mean floral traits were linked to floral productivity, indicating that commu-
nities with any floral strategy could potentially provide floral resources. However four
floral traits were found to be positively correlated with floral productivity: mean nectar
sugar content (Tableau 4.4), number of flowers, onset of flowering and floral richness
(Tableau 4.3), the last increasing all the indicators of floral productivity.

Weed richness enhanced floral productivity and thereby provided a diversity of food
resources for insects (Balfour and Ratnieks, 2022). The most abundant species, e.g. M.
minima and S.arvensis, had ruderal floral strategies and produced many small flowers
(Genty et al., 2023b) avoided by wild bees (Kuppler et al., 2023) but preferentially
visited by other important pollinators such as Diptera and Coleoptera (B. Lanuza et al.,
2023). However, the great floral richness found in the olive groves (99 flowering species)
enhances their potential for hosting plants visited by all types of pollinator, among which
E. vulgare and P. hieracioides, favoured by wild bees (Kuppler et al., 2023). Regarding
year-round flower presence, which is important for flower-visiting insects, we found that
floral resources in olive groves peaked in mid-April overall, with local variations from
March to June. Flowers can be present early in season, supplying food at a critical time
for insects (Pelletier and McNeil, 2003), but no significant late-flowering resource could
mitigate this other period of food shortage.
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4.3 Mowing as a promising practice to promote floral productiv-
ity in fields

Since floral richness was directly affected by agricultural practices (Tableau 4.1,Tableau 4.2),
we conclude that agricultural practices have indirect effects on floral productivity in
perennial agroecosystems. The intermediate level of disturbance caused by two or three
mowing interventions per year increased weed floral richness and trait diversity, as in
grasslands (Piseddu et al., 2021). This finding suggests that the impact of agricultural
practices on floral richness can rival that of environmental drivers (Pittarello et al., 2020).
This may be due to the greater instability of weed communities compared with grasslands:
because weeds are mostly annual species, they are more responsive to intra-annual events
like management practices than communities of perennial species.

Mowing two to three times a year appears to be a beneficial practice for weed species
richness and related ecosystem services in Mediterranean perennial agroecosystems (Win-
ter et al., 2018). It seems to be an effective means of diversifying weed communities
and selecting species producing more flowers and flowering earlier, promoting higher
floral productivity over the year, while at the same time ensuring satisfactory crop yields
(Guerra et al., 2022). We conclude as other studies for other services (Bopp et al., 2022a;
Kavvadias and Koubouris, 2019), that mowing is a biodiversity-friendly weed management
practice which also allows to maintain satisfying yield.
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5 Supplementary materials of chapter 4

Species Flower cover ‰
Medicago minima 258.7
Crepis sancta 84.3
Arenaria serpyllifolia 66.3
Sherardia arvensis 54.4
Medicago arabica 52.2
Clinopodium nepeta 46.4
Geranium molle 41.7
Cerastium glomeratum 37.7
Trifolium repens 27.9
Medicago polymorpha 27.9
Crepis vesicaria 20.7
Plantago lanceolata 19.1
Stellaria media 18.3
Veronica persica 16.7
Lamium purpureum 15.9
Calendula arvensis 15.0
Carduus pycnocephalus 12.8
Scabiosa atropurpurea 10.9
Senecio vulgaris 9.1
Silene latifolia 8.3
Veronica arvensis 7.4
Bituminaria bituminosa 7.0
Papaver rhoeas 6.8
Vicia hybrida 6.6
Urospermum dalechampii 6.4
Bellis perennis 5.8
Chenopodium album 5.4
Taraxacum 5.1
Torilis nodosa 5.1
Valerianella locusta 4.6
Euphorbia segetalis 4.1
Foeniculum vulgare 4.1
Medicago rigidula 3.9
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Crepis foetida 3.6
Malva sylvestris 3.6
Verbena officinalis 3.6
Centaurea aspera 3.3
Veronica cymbalaria 2.9
Vicia sativa 2.9
Helminthotheca echioides 2.5
Trifolium angustifolium 2.4
Medicago lupulina 2.3
Cichorium intybus 2.1
Leontodon 2.1
Picris hieracioides 2.1
Polycarpon tetraphyllum 1.9
Blackstonia perfoliata 1.8
Convolvulus arvensis 1.8
Draba verna 1.8
Kickxia spuria 1.7
Centaurea nigra 1.7
Fumaria densiflora 1.7
Hypochaeris radicata 1.7
Scorpiurus subvillosus 1.7
Trifolium campestre 1.7
Trifolium tomentosum 1.7
Erodium malacoides 1.5
Ranunculus bulbosus 1.5
Conyza sumatrensis 1.4
Crepis setosa 1.4
Lathyrus cicera 1.4
Tyrimnus leucographus 1.4
Lactuca serriola 1.2
Muscari neglectum 1.2
Solanum villosum 1.2
Tragopogon porrifolius 1.2
Heliotropium europaeum 1.2
Sonchus asper 1.1
Urospermum picroides 1.1
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Ajuga chamaepitys 1.0
Cardamine hirsuta 1.0
Daucus carota 0.8
Euphorbia prostrata 0.8
Lathyrus annuus 0.8
Myosotis 0.7
Geranium rotundifolium 0.7
Asteraceae 0.6
Vicia 0.6
Veronica hederifolia 0.5
Capsella bursa-pastoris 0.4
Erodium cicutarium 0.4
Lathyrus 0.4
Lathyrus aphaca 0.4
Matricaria 0.4
Papaver 0.4
Reseda 0.4
Salvia verbenaca 0.4
Sonchus oleraceus 0.4
Trigonella wojciechowskii 0.4
Filago 0.3
Galium aparine 0.3
Tordylium maximum 0.2
Vicia hirsuta 0.2
Geranium dissectum 0.2
Oxalis 0.2
Reichardia picroides 0.2
Sanguisorba minor 0.2
Trifolium 0.2
Centranthus calcitrapae 0.1

Tableau 4.5 ‰ of the flower cover of all the species found at the flowering stages in the
inter-row of olive groves between September 2021 and June 2022. The flower cover is the
sum of the flower cover of each species in the seven quadrats of the sixteen plots. The
species in bold are those for which the floral traits were measured.
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Tableau 4.6 Unit, mean, standard deviation (sd), range and number of communities of the indicators of flower productivity at the
year scale

Indicator Unit Mean (sd) Range n
Floral richness number of species 7 (±3) 1 - 13 80
Annual flower cover unitless : integral of the 157 (±145) 2.2 - 762 80

curve of flower cover
Max flower cover % of flower cover 7.7 (±6.4) 0.1 - 33 80
Max flower cover date date 16/04 (±50 days) 02-03 - 08-06 80
Flower cover peak duration days 31 (±11) 3 - 57 71
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Tableau 4.7 Relationships between floral traits and supposed insect-related function

Category Floral traits Insect related function

Resource provision Pollen volume Pollen is the main protein sources
Nectar sugar content for flower-eating insects while

nectar is their main, sugar sources.
Both resources are used to feed

the larvae of honey and wild bee.
Nectar resources is the main food sources

of adult honey bees, wild bees, wasps
and butterflies. Some coleopteran

species mainly feed on pollen.

Resource detection
Total number of floral units The number of floral units
Reproductive height per plant, reproductive height and flower
Flower area area increase the floral display which

helps insects to detect the plant
in the landscape by making it

more visible for insects.

Resource availability Flowering duration The timing and duration of
Flowering onset the flowering is linked to the

synchrony between floral resources
and insect phenology and determines

the possibility for insects to feed
on weeds. The duration of the
flowering also determines is

available for a shorter or longer period.
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Tableau 4.8 List of the 19 weed species for which floral traits were measured and their
botanical family

Family Species
Apiaceae Torilis nodosa
Asteraceae Carduus pycnocephalus
Asteraceae Picris hieracioides
Asteraceae Senecio vulgaris
Caryophyllaceae Arenaria serpyllifolia
Caryophyllaceae Cerastium glomeratum
Fabaceae Medicago arabica
Fabaceae Medicago minima
Fabaceae Medicago rigidula
Fabaceae Medicago polymorpha
Fabaceae Trifolium campestre
Geraniaceae Geranium dissectum
Geraniaceae Geranium molle
Geraniaceae Geranium rotundifolium
Malvaceae Malva sylvestris
Plantaginaceae Plantago lanceolata
Plantaginaceae Veronica persica
Ranunculaceae Ranunculus bulbosus
Rosaceae Sanguisorba minor
Rubiaceae Sherardia arvensis
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Tableau 4.9 List of traits for which Floral Community Weighted Means (FCWM) and Variance (FCWV) were measured at the
year scale, their mean, standard deviation, range, and number of communities (n).

Floral trait Abbreviation Unit Floral Community Weighted Means Floral Community Weighted Variances
mean(sd) range n mean(sd) range n

Pollen volume Pollen cm3 0.33
(±0.59)

0.03
- 3.02 40 1.33

(±)
3.32-05

-14.1 33

Nectar sugar content Nectar µg.µl-1 1.24
(±1.36)

0.18 -
6.14 40 1.86

(±2.42)
9.42-05 -
9.91 40

Total number of floral units FU number counting 394
(±272)

116 -
1159 40 97 945

(±127 716)
655 -
485 088 40

Reproductive height Height cm 15.1
(±11.4)

11.7 -
63 40 369

(±848)
0.07 -
4090 40

Flower area Area cm2 0.43
(±0.75)

0.08 -
4.1 40 0.8

(±1.56)
0.001 -
6.66 40

Flowering duration Duration Sum of
temperatures

999
(±121)

791-
1672 40 33 157

(±26 360)
3.37 -
148 615 40

Flowering onset Onset

Sum of
temperatures
between
germination
and flowering

1499
(±160)

1033 -
1777 40 23 661

(±41 871)
246 -
106 001 40
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Tableau 4.10 Abiotic descriptors, their abbreviation, unit, mean and standard deviation.

Variable name Abbreviation Unit Mean (sd)
First pedoclimatic PCA axis PC1pedoclim -2.28-17 (±2.20)
Second pedoclimatic PCA axis PC2pedoclim -6.25-11 (±1.76)
Number of days since the last mowing event last mowing days 169 (±108)
Mean number of mowing events in one year mowing occurences 2.19 (±1.17)
Irrigation quantity irrig mm 26.1 (±52.9)
Mean applied nitrogen quantity N_dose kg.ha-1 296 (±601)
Mean temperature between two samplings MTsampl °C 15.1 (±4.71)
Rainfalls between two samplings Rsampl mm 74.3 (±67.3)
Minimal temperature of the year Tmin °C 1.19 (±0.90)
Rainfalls between September 2021 and June 2022 Ryear mm 516 (±92.7)

Tableau 4.11 Correlation matrix of FCWMs of floral traits.

Flower area Pollen volume Nectar sugar Reproductive Total Flowering
content height floral units duration

Pollen volume 0.83 ***
Nectar sugar content ns 0.6 **
Reproductive height 0.85 *** 0.57 ** 0.7 ***
Total floral units ns ns ns ns
Flowering duration ns ns ns ns ns
Flowering onset ns ns ns ns -0.55 * 0.58 **
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Tableau 4.12 Estimate of the effects of floral richness on FCWMs of floral traits at the year scale. The field was chosen as random
effect for the models. Marginal R2 (R2m) represents the part of variance due to fixed effect in the model. Significance stars are
from the type II ANOVA’s Chi2.

Scale FCWM Descriptor Estimate R2m R2c Flowering duration
Year Flower area ns - - -
Year Pollen volume Floral richness 0.678 * 0.134 0.199
Year Nectar sugar content Floral richness 0.224 *** 0.297 0.61
Year Reproductive height Floral richness 1.519 ** 0.182 0.182
Year Total floral units ns - - -
Year Flowering duration ns - - - 0.58 **
Year Flowering onset ns - - -
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Chapitre 5

Discussion de la thèse

La thèse a permis d’évaluer le potentiel fourrager et floral des adventices des vignes et
oliveraies méditerranéennes au cours de deux campagnes de relevés dynamiques en 2021
et 2022. Afin de discuter des résultats obtenus, nous allons dans un premier temps revenir
sur le bilan de cette thèse en revenant sur les connaissances acquises sur les adventices
des vignes et oliveraies méditerranéennes à l’échelle de l’espèce, tant du point de vue
taxonomique que fonctionnel, concernant leurs traits foliaire et floraux. Par la suite, nous
analyserons les variables qui déterminent les potentiels fourrager et floral des adventices à
l’échelle de la communauté. La deuxième partie de la discussion explorera les interactions
entre les deux ressources qui ont été évaluées indépendamment au cours de la thèse, en se
demandant si il existe des espèces ou des communautés favorables à la fois à la fourniture
de ressources fourragères et florales in situ. La troisième partie de la discussion portera
sur limites de la thèse, à la fois sur le choix du dispositif expérimental, les indicateurs
choisis pour évaluer les ressources et sur la difficulté de relier les fonctions écologiques aux
services écosystémiques. Enfin, la quatrième et dernière partie de la discussion explorera
les perspectives de l’utilisation effective des adventices comme couvert végétal rendant
des services écosystémiques dans les agroécosysèmes.

1 Bilan de la thèse

La pratique du pâturage des adventices en parcelles viticoles et oléicoles est déjà
ponctuellement implémentée et en augmentation au cours de la dernière décennie (Fig-
ure 5.1) mais la valeur fourragère de ces ressources adventices n’avait encore jamais été
évaluée. Nous avons montré dans la thèse que les adventices ont une valeur
fourragère intéressante dans les deux agroécosystèmes. La digestibilité est
supérieure dans les parcelles viticoles comparée aux parcelles oléicoles, mais
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les communautés adventices y sont aussi moins diversifiées. L’importante emprise
spatiale des vignes et oliveraies en France, respectivement 796 000 ha et 17 700 ha
(Agreste, 2022), représente une biomasse fourragère potentielle majeure pour le pâturage,
malgré la faible quantité de biomasse que produisent les adventices à l’échelle de la
parcelle. Le désherbage par pâturage est également une pratique agricole vertueuse pour
l’environnement, puisque les autres pratiques de désherbage, c’est à dire la tonte et plus
encore le travail du sol et les herbicides, ont des impacts négatifs sur la biodiversité dans
les agroécosystèmes (Winter et al., 2018; Giffard et al., 2022). Enfin, gérer les inter-rangs
des parcelles viticoles et oléicoles par le pâturage plutôt que par la tonte, le travail du sol
ou les herbicides permet aussi des économies de carburant, de temps et d’argent (Lazcano
et al., 2022; Nascimbene et al., 2012; Niles et al., 2018) pour les agriculteur·ice·s.

De précédentes études avaient déjà suggéré le potentiel des adventices en tant que
ressources florales pour les insectes (Bretagnolle and Gaba, 2015), ou étudié la présence
d’insectes floricoles dans les agroécosystèmes, surtout annuels et parfois pérennes (Kratschmer
et al., 2019; Martínez-Núñez et al., 2019). Cependant, peu d’études se sont intéressées à
la quantification des ressources florales réellement présentes en milieu agricole, ni à leurs
propriétés fonctionnelles. Nous avons pu explorer la diversité des adventices en décrivant
leurs traits floraux et leurs liens avec les traits foliaires déjà étudiés. Nous avons également
étudié la dynamique de floraison et de production de fleurs, ainsi que leurs déterminants
et leurs liens avec la structure fonctionnelle florale des adventices. Une autre originalité de
la thèse a été l’échantillonnage dynamique au cours de toute l’année agricole, permettant
de quantifier la fourniture de service in situ à différentes périodes clés pour les services
visés. Enfin, la dernière originalité de la thèse a été de coupler des approches au champ
et en conditions contrôlées, permettant d’acquérir toutes les données au cours de la thèse
et donc de ne pas utiliser de données issues de base de données. Les communautés
échantillonnées sont composées d’adventices d’agroécosystèmes méditerranéens, or, cer-
taines de ces espèces peuvent se retrouver hors des agroécosystèmes ou hors du climat
méditerranéen, ce qui peut modifier leurs valeurs de traits. Le risque en utilisant des
bases de données aurait été d’utiliser des données acquises dans d’autres contextes et
qui différeraient beaucoup des communautés des vignes et oliveraies méditerranéennes
à cause de la variation intraspécifique des traits étudiés (Siefert et al., 2015). De plus,
la majorité des traits floraux étudiés n’étaient pas disponibles sur les espèces adventices
méditerranéennes, voire, pour certains traits, pas disponibles du tout.
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Figure 5.1 Plusieurs documents témoignant de l’implémentation de la pratique du
pâturage ovin dans les vignes.A. Témoignage d’un viticulteur bio du groupe Dephy
Ferme d’Agrobio Gironde qui pratique le pâturage ovin dans ses vignes, 27/01/2022.
B. Guide pratique du pâturage des ovins dans les vignes, par Gérald Marty de la chambre
d’agriculture du Gard (non daté, consultée le 15/08/2023). C. Projet VitiPasto du Centre
d’Etudes et de Réalisations Pastorales (Cerpam) Alpes-Méditerranée et de la chambre
d’agriculture du Var qui vise à étudier et développer le viti-pastoralisme, 13/02/2020. D.
Article du Midi Libre présentant Hugues Moynier, viticulteur pratiquant l’écopâturage
dans ses vignes à Beaulieu (Hérault), 30/03/2022. E. Fiche « Des brebis dans les vignes
» issu du projet Brebis Link de la chambre d’agriculture de Dordogne, 02/2021.

1.1 Caractérisation des espèces adventices des vignes et oliveraies
méditerranéennes

1.1.1 Quelles adventices dans les vignes et oliveraies méditerranéennes ?

Au cours de la thèse, l’échantillonnage a permis de décrire la biodiversité adventice de
16 parcelles oléicoles et 16 parcelles viticoles méditerranéennes grâce à deux phases de
relevés botaniques, au printemps et à l’automne 2021. Nous avons relevé la présence
de 33 familles botaniques différentes dans les parcelles oléicoles et de 30
dans les parcelles viticoles. La différence majeure entre les deux agroécosystèmes est
l’importance de la présence de sol nu : il couvre 34% de toute la surface échantillonnée
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dans les parcelles oléicoles, mais plus de la moitié dans les parcelles viticoles, avec 53% de
sol nu. Les familles dominantes dans les deux agroécosystèmes sont assez similaires mais
leur importance relative et leur emprise au sol sont différentes. Les familles dominantes
sont les Poaceae (20% d’emprise au sol), les Fabaceae (12,5%), les Asteraceae (9,4%),
les Plantaginaceae (4,8%) et les Geraniaceae (4,8%) dans les parcelles oléicoles ; les
Poaceae (9,7%), les Asteraceae (8,9%), les Brassicaceae (8,9%) les Geraniaceae (4,9%)
et les Fabaceae (12,5%) dans les parcelles viticoles.

Concernant les cinq espèces dominantes dans chaque agroécosystème (Figure 5.2) en
revanche, seuls les Bromus spp sont communs entre les deux systèmes de culture. En
parcelles oléicoles, les espèces dominantes sont Medicago minima (8%), Bromus spp (7,4%)
comprenant hordeaceus, madritensis et sterilis. Une partie des plantes échantillonnées
étant au stade végétatif, nous avons décidé de les regrouper pour éviter les erreurs
d’identification. En 3ème position, on trouve Bromopsis erecta à 3,1%, qui n’est cependant
présente que sur une seule parcelle, où elle domine la communauté végétale avec un
recouvrement total de 61% sur les 10 quadrats échantillonnés. Cette espèce prairiale
est caractéristique des pelouses calcaires mésophiles et n’est pas considérée comme une
espèce adventice des agroécosystèmes pérennes. Enfin, en 4ème et 5ème position suivent
Plantago lanceolata (4%) et Geranium molle (3%). Nous n’avons trouvé aucun relevé
floristique en parcelles oléicoles disponible en libre accès permettant de comparer nos
données à d’autres échantillonnages. Seules des listes d’espèces recensées en parcelles
oléicoles étaient disponibles, mais sans données d’occurrence ou de recouvrement des
espèces.

Dans les parcelles viticoles, on trouve en 1 ère position Diplotaxis erucoides (4,5%),
puis Helminthotheca echioides (3,3%), Veronica persica (3,1%), Erodium cicutarium et
en 5ème place les Bromus spp (2,7%). On peut comparer ces résultats à ceux obtenus
sur les adventices des vignes à l’échelle nationale (Languedoc, Champagne, Rhône) par
Fried et al. (2019), bien que leurs résultats aient été obtenus en occurrence et non en
recouvrement. Parmi les 5 espèces les plus fréquentes à l’échelle nationale, une seule
espèce est commune avec les résultats de la thèse : Diplotaxis erucoides, qui est la 1ère

espèce du réseau de thèse, et 4ème à l’échelle nationale dans les travaux de Fried et al.
(2019). Ce résultat à l’échelle nationale est dû à sa présence majoritaire en Languedoc, car
elle est quasiment absente dans les autres régions échantillonnées. Nos 4 autres espèces
les plus abondantes étaient respectivement les 22ème, 11ème, 13ème et 25ème (pour Bromus
sterilis) les plus communes à l’échelle nationale. L’espèce la plus commune à l’échelle
nationale dans les relevés de Fried et al. (2019) est Convolvulus arvensis, qui était la 20ème

dans le réseau de thèse en recouvrement. Cependant, elle était présente sur 11 parcelles
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Diplotaxis erucoides 

Fausse roquette

Helminthotheca echioides

Picride fausse vipérine

Veronica persica

Véronique de Perse

Eronium cicutarium

Bec-de-grue à 
feuilles de cigüe

Bromus spp.

Bromes

Medicago minima

Luzerne naine

Bromus spp.

Bromes

Bromopsis erecta

Brome dressé

Plantago lanceolata

Plantain lancéolé

Geranium molle

Géranium mou

122 espèces
34% sol nu

8%

7,4%

4%

3,1%

3%

4,5%

3,3%

2,8%

3,1%

2,7%

53% sol nu
158 espèces

Figure 5.2 Les cinq espèces dominantes en parcelles oléicoles, en % de couverture totale
sur les deux campagnes d’échantillonnage : Medicago minima (© Fornax), Bromus spp
(© V.M. Vicente Selvas), Bromopsis erecta (© Y. Martin), Plantago lanceolata (©
J. Thevenot) et Geranium molle (© AnRo0002) et en parcelles viticoles : Diplotaxis
erucoides (© J. Tosti), Helminthotheca echoioides (© P. Gourdain), Veronica persica
(©Strobilomyces), Erodium cicutarium (© planteset.com) et Bromus spp. (©V.M.
Vicente Selvas).

viticoles sur les 16 échantillonnées, faisant d’elle une espèce très commune du réseau de
thèse en termes d’occurences. En revanche, la seconde plus fréquente nationalement,
Cirsium arvense, était présente uniquement sur 4 parcelles du réseau. Enfin, la 3ème

espèce la plus commune nationalement était Senecio vulgaris, dont le recouvrement la
plaçait seulement à la 22ème place dans le réseau de la thèse, mais qui était présente dans
la moitié des parcelles viticoles. Ces différences peuvent s’expliquer par les méthodes
d’échantillonnage différentes entre les deux travaux, puisque Fried et al. (2019) ont utilisé
la méthode Barralis qui permet de détecter toutes les espèces présentes à l’échelle de
la parcelle, tandis que dans la thèse cinq quadrats ont été placés aléatoirement dans la
parcelle et toutes les espèces présentes au sein du quadrat ainsi que leur recouvrement ont
été enregistrés. De plus, le réseau de la thèse sur-représente la pratique de l’enherbement
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et de la tonte, au détriment du travail du sol et du désherbage chimique, ce dernier étant
complètement absent des inter-rangs du réseau de thèse, mais qui était encore utilisé sur les
inter-rangs au moment des relevés de Fried et al. (2019). Cela peut entraîner une moindre
présence d’espèces typiques des inter-rangs travaillés et/ou désherbés dans les résultats
de la thèse, et donc un écart avec la situation agricole dominante enregistrée par Fried
et al. (2019). Enfin, l’emprise nationale vs méditerranéenne des parcelles échantillonnées
modifie également la composition des communautés échantillonnées (Bopp et al., 2022b;
Poinas et al., 2023a).

Si l’on s’intéresse aux dynamiques saisonnières, les espèces dominantes changent peu,
à l’exception de Crepis sancta qui est au printemps la 4ème espèce dominante dans les
deux agroécosystèmes confondues. C’est également l’espèce qui fournit le plus de fleurs
au printemps 2021. Nous souhaitions d’ailleurs fortement inclure cette espèce dans le
dispositif expérimental en serre, mais nous n’avons pas pu nous fournir en graines. Nous
avions sélectionné à sa place Crepis vesicaria qui était également commune en parcelles
oléicoles, mais une attaque de pucerons l’a détruite avant floraison.

Les stratégies CSR des 111 espèces dont les traits foliaires ont été mesurés, ont été
calculées avec le calculateur de Pierce et al. (2017). 6 espèces ont une stratégie compétitive
(C) dominante, 13 espèces ont une stratégie stress-tolérante dominante (S) et 43 espèces
ont une stratégie rudérale (R) dominante, 26 espèces ont ont une stratégie CR dominante
, 19 ont une stratégie SR dominante, 1 a une stratégie CS dominante et enfin 3 ont une
stratégie de codominance CSR (Figure 5.3). On constate donc qu’il y a une dominance
des espèces à stratégie rudérale et une présence non-négligeable d’espèces stress-tolérantes,
ce qui peut être à la fois lié au biome méditerranéen, mais également à un changement
récent des communautés adventices vers des stratégies plus stress-tolérantes, suite aux
changements climatiques (Bopp, 2023; Poinas et al., 2023b).

Les cinq espèces dominantes en parcelles viticoles (D. erucoides, H. echioides, V.
persica, E. cicutarium et Bromus spp.) ont des stratégies CR (3) et R (2) tandis qu’en
parcelles oléicoles c’est plus divers : 2 ont des stratégies R, une a une stratégie S, une
a une stratégie CR et enfin la dernière a une stratégie SR. La plus grande diversité de
stratégies parmi les espèces dominantes en parcelles oléicoles reflète la plus grande richesse
spécifique des adventices dans ces agroécosystèmes, comparé avec les vignes (Cohen et al.,
2015). Ceci est probablement du aux différences de pratiques, qui sont moins intensives
en parcelles oléicoles (Kazakou et al., 2016). Les communautés adventices en parcelles
oléicoles étaient parfois plus proches de communautés prairiales ou de pelouse, dominées
par des Poaceaes ou des espèces compétitives comme Plantago lanceolata ou Crepis sancta,
tandis que celles des parcelles viticoles étaient fortement dominées par les compétitivo-
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Lactuca serriola

Dactylis glomerata

Cynodon dactylonSonchus asper

Amaranthus hybridus

Medicago rigidula

Bituminaria bituminosa

Figure 5.3 Score CSR des 111 espèces pour lesquelles les traits foliaires ont été mesurés
avec un exemple pour chaque catégorie : Sonchus asper : S (© Konrad Lauber),
Bituminaria bituminosa : CS (© Franz Xaver), Lactuca serriola : C (© planteset.com),
Amaranthus hybridus : CR (© F. Van Der Biest), Medicago rigidula : R (© jean.claude),
Dactylis glomerata : CSR (© foxypar4), Cynodon dactylon : SR (©J.K. Douch).

rudérales Diplotaxis erucoides ou Helminthotheca echioides quand elles étaient labourées.
En revanche, les communautés des parcelles viticoles tondues étaient plus diverses et plus
proches des communautés des parcelles oléicoles.

Dans cette thèse, la caractérisation taxonomique et fonctionnelle (selon la classification
CSR) des espèces dominantes dans les communautés adventices a été complétée de manière
originale par une caractérisation jusqu’alors non prise en compte dans le phénotype
adventice (Bourgeois et al., 2019) : la caractérisation de leurs traits floraux, afin de
comprendre si les traits floraux sont reliés aux stratégies écologiques des adventices.
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Figure 5.4 ACP des individus issue des analyses du chapitre 3, sur les douze traits floraux
des 19 espèces adventices.

1.1.2 Intégrer les traits floraux à la description fonctionnelle des adventices

Les traits floraux des adventices ont été mesurés lors d’une expérimentation en con-
ditions contrôlées portant sur 19 des espèces adventices les plus communes au champ,
ayant permis de mesurer 12 traits floraux : la taille de la fleur, la longévité de la fleur,
la masse surfacique de la fleur, le volume de pollen, la teneur en azote et carbone du
pollen, la teneur en sucres du nectar, le nombre total d’unités florales par fleur, la hauteur
reproductive, l’aire florale, la durée et le début de floraison (Tableau 3.2). Nous montrons
dans le chapitre 3 que le phénotype des adventices diffère de celui des espèces prairiales
par des aires florales plus faibles mais aussi par un nectar moins sucré (Figure 5.4), ce qui
peut indiquer que les adventices sont moins attractives pour les insectes floricoles que les
espèces prairiales (Fornoff et al., 2017; Lundin et al., 2019; Rowe et al., 2020). Cela peut
être dû aux différentes pressions anthropiques exercées sur la végétation sélectionnant pour
des traits différents, mais également au fait que moins d’insectes floricoles sont présents
dans les agroécosystèmes (Potts et al., 2010). Nous montrons également que plusieurs
traits floraux sont corrélés entre eux chez les espèces adventices : les espèces avec les
tailles de fleurs les plus élevées sont également celles avec les plus grands volumes de
pollen, l’aire florale la plus large et la hauteur la plus élevée (Figure 5.5). Ces relations
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entre traits se retrouvent également à l’échelle des communautés via les relations entre
les CWMs des traits floraux (Tableau 4.11). En revanche, les espèces présentant des
fleurs plus hautes, grandes et produisant beaucoup de pollen sont également celles qui
produisent peu de fleurs à l’échelle de la plante (Figure 5.4). Les parties florales sont
importantes pour comprendre les stratégies des adventices concernant la reproduction,
mais aussi pour identifier si des traits floraux particuliers permettent de survivre dans
des milieux fortement perturbés et participent au syndrôme adventice (Bourgeois et al.,
2019). Il est également crucial de comprendre les réponses des traits floraux aux différentes
variables environnementales et de pratique, afin de préserver des adventices aux traits
floraux favorables aux insectes floricoles présents dans les agroécosystèmes (B. Lanuza
et al., 2023).

Ces traits floraux sont donc bien corrélés entre eux, mais aussi avec certains traits
foliaires, particulièrement ceux concernant la taille de chaque organe, comme l’a montré
E-Vojtkó et al. (2022) (Figure 5.6). Ces relations entre traits floraux et foliaires nous
ont amené·e·s à tester de possibles relations entre les stratégies écologiques CSR décrites
précédemment, calculées grâce aux traits foliaires, et les traits floraux. Cette analyse a
démontré que les stratégies écologiques CSR sont liées aux stratégies florales
des espèces adventices (Figure 3.6) : les espèces avec une stratégie R domi-
nante, comme Sherardia arvensis ou Arenaria serpyllifolia, produisent de plus
petites fleurs mais en grand nombre tandis que celles avec une stratégie C
dominante, comme Picris hiercacioides ou Ranunculus bulbosus, produisent
peu de fleurs mais de plus grande taille, plus hautes et avec un volume de
pollen plus élevé. En conclusion, les résultats de la thèse conduisent à proposer l’ajout
des traits floraux à la description des stratégies des plantes, car ceux-ci semblent fortement
liés aux stratégies globales des plantes et permettent de comprendre l’investissement des
plantes dans l’attraction et la récompense pour les insectes floricoles.

1.1.3 Les covariations entre traits fonctionnels chez les espèces adventices

A l’échelle de l’espèce, la thèse a également permis de tester sur les espèces adventices,
un cortège d’espèces particulier (Bourgeois et al., 2019), des relations précédemment
démontrées sur les espèces prairiales. Comme E-Vojtkó et al. (2022) l’avaient montré
sur deux jeux de données de flores alpine et centre-européenne, nous avons montré
qu’il y avait bien une relation positive entre taille des fleurs et taille des
feuilles. De même, B. Lanuza et al. (2023) ont démontré que la relation négative
entre nombre de fleurs et taille des fleurs se retrouve sur un échantillon de 1506
espèces (Figure 5.7). Simultanément à la publication de cet article, nous montrons que
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Figure 5.5 Relations entre A. la hauteur reproductive et le volume de pollen, B. la
hauteur reproductive et la taille de la fleur, C. l’aire florale et le volume de pollen et D.
l’aire florale et la taille de la fleur pour les 19 espèces adventices dont les traits floraux ont
été mesurés au cours de la thèse, en conditions contrôlées. Le coefficient de corrélation
est issu de corrélations de Spearman.

cette relation est valable sur un plus petit échantillon d’espèces adventices, mais toutes
cultivées dans des conditions homogènes et dont les valeurs de tous les traits analysés
proviennent des mêmes individus. L’étude de B. Lanuza et al. (2023), menée grâce à des
bases de données, prenait en compte la longueur des corolles et non leur aire complète et
ne s’intéressait pas aux traits liés au nectar et pollen, ni à la phénologie. Nous montrons ici
que l’on peut rajouter la quantité de pollen par fleur à ces relations, mais aussi, de manière
plus marginale, la teneur en sucres du nectar. Il serait intéressant, si de telles données sont
disponibles, de tester cet ensemble de relations positives entre taille, aire florale, volume
de pollen et teneur en sucres du nectar, à une plus grande échelle, pour tester la généralité
de ces relations. Comme dans notre cas, les espèces étudiées par B. Lanuza et al. (2023)
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Figure 5.6 Relation entre la taille de la fleur et l’aire foliaire pour les 19 espèces adventices
dont les traits floraux ont été mesurés au cours de la thèse, en conditions contrôlées. Le
coefficient de corrélation est issu de corrélations de Spearman.

sont plus nombreuses à avoir une stratégie de production de nombreuses petites fleurs.
Cela pourrait indiquer que cette stratégie n’est pas seulement privilégiée par les adventices
mais aussi par les espèces végétales en général, probablement car elle est moins coûteuse
et permet tout de même d’attirer des insectes floricoles. Enfin, la phénologie est, dans
notre échantillon, indépendante des stratégies florales, plutôt décrites via la taille et le
nombre de fleurs. Il serait intéressant de tester la place de la phénologie dans les stratégies
florales à plus large échelle, afin de vérifier l’indépendance entre phénologie d’un côté et
morphologie et nectar et pollen de l’autre.

Concernant les relations entre les traits foliaires, nous avons confirmé les relations entre
les composantes de la digestibilité et les traits liés aux stratégies globales des plantes.
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Figure 5.7 Relation entre l’aire florale et le nombre de fleurs par plante pour les 19
espèces adventices dont les traits floraux ont été mesurés au cours de la thèse, en conditions
contrôlées. Le coefficient de corrélation est issu de corrélations de Spearman.

Ainsi, pour 88 espèces (Figure 5.8) adventices nous retrouvons la relation positive
entre digestibilité et teneur en azote des feuilles et les relations négatives
entre digestibilité et teneur en matière sèche, en carbone et rapport C/N des
feuilles, déjà démontrées en prairies (Bumb et al., 2016; Al Haj Khaled et al., 2006; Duru,
1997; Ansquer et al., 2009). Ainsi, même au sein d’un échantillon d’espèces aux stratégies
dominantes rudérales et compétitives, avec des teneurs en matières sèches faibles et au
cycle de vie rapide on arrive à retrouver les relations entre traits et valeur fourragère.

En plus des résultats à l’échelle de l’espèce, la thèse a également produit des résultats
originaux concernant les facteurs qui déterminent la manière dont ces espèces s’assemblent
à l’échelle de la communauté, impactant donc les fonctions de fourniture de ressources
fourragères et florales.
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R : 0.12 ***2R : 0.41 ***2

R : 0.18 ***2 R : 0.29 ***2

Notes : ns = non-significatif, * : p < 0.05, ** : p < 0.01, *** p < 0.001

Figure 5.8 Relations à l’échelle de l’espèce entre la digestibilité de la matière sèche et A.
la teneur en carbone des feuilles, B. le rapport C/N des feuilles, C. la teneur en matière
sèche des feuilles et D. la teneur en azote des feuilles, à l’échelle espèce pour 88 espèces
adventices. Le R2 et la droite correspondent à la régression linéaire entre digestibilité et
chaque trait foliaire.

1.2 Quelles variables déterminent la digestibilité et la présence
de fleurs dans les communautés adventices ?

1.2.1 La qualité des ressources fourragères est directement déterminée par
les pratiques et le pédoclimat, mais pas celle des ressources florales

Les services de fourniture de ressources fourragères et florales ont été étudiés via des
fonctions dans l’écosystème, qui étaient les suivantes :

1. Pour les ressources fourragères : la quantité de biomasse adventice, la digestibilité,

153



la teneur en fibres et les matières azotées totales.

2. Pour les ressources florales : la couverture florale annuelle, la couverture florale
maximale, la date de la couverture florale maximale et la durée du pic de floraison.

Notre hypothèse principale était que les fonctions étaient indirectement impactées par
les variables abiotiques via leurs effets sur la richesse et la structure fonctionnelle des
communautés. Cependant nous montrons qu’à l’échelle de la communautés les
fonctions liées aux ressources fourragères sont en effet modifiées par les con-
ditions abiotiques, mais sans pouvoir mettre en évidence de relation entre les
traits moyens de la communauté et les ressources fourragères (Tableau 5.1). La
digestibilité est plus élevée dans les parcelles travaillées que tondues, mais également dans
les parcelles aux sols moins fertiles. La biomasse adventice est, en revanche, seulement
impactée par les variables climatiques annuelles : elle augmente avec les précipitations
et diminue avec les températures moyennes. De même, les matières azotées totales et la
teneur en fibres sont impactées dans le même sens par les pratiques, et parfois par les
variables pédoclimatiques.

Au contraire, presqu’aucune variable abiotique n’a d’effet sur les fonctions
liées aux ressources florales, alors même que des effets de la météo étaient
attendus, notamment en région méditerranéenne (Tableau 5.1). En effet, le
maintien des fleurs est plus coûteux sous des températures plus élevées (Teixido and
Valladares, 2014). Seule la dynamique temporelle des ressources florales est impactée par
deux variables abiotiques : les précipitations et la fertilisation. La date du maximum
de recouvrement fleuri est plus précoce en climat plus pluvieux tandis qu’elle est plus
tardive dans les parcelles les plus fertilisées. En revanche, la quantité de fleurs ou la durée
de présence de fleurs dans la parcelle ne répondent à aucune variable de pratique, de
pédoclimat ou de météo annuelle.

Ainsi, les fonctions liées aux ressources fourragères, contrairement aux
fonctions liées aux ressources florales, sont directement impactées par les con-
ditions édaphiques, climatiques et par les pratiques agricoles. Cela pourrait être
expliqué par le fait que les stratégies écologiques sélectionnées par les pratiques et les con-
ditions pédoclimatiques s’expriment surtout par les traits foliaires, liés par exemple à une
acquisition de ressources efficaces permettant de survivre en milieu perturbé. Cependant,
la production de fleurs, bien qu’elle détermine moins directement la survie, est fortement
liée à la durée du cycle de vie et aux capacités de reproduction, qui sont également
essentielles pour que l’espèce survive en milieu agricole. Lorsque l’on s’intéresse plutôt
aux réponses des traits à l’échelle des communautés, via les CWMs, et non directement à
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celles des fonctions (i.e. digestibilité, biomasse adventice, productivité florale, temporalité
des ressources florales), les traits floraux répondent alors plus régulièrement aux variables
abiotiques que les traits foliaires.

1.2.2 Les pratiques agricoles modifient la structure fonctionnelle florale des
communautés adventices

Au cours de la thèse nous avons montré que la structure fonctionnelle des com-
munautés, pour certains traits floraux, est impactée par les variables envi-
ronnementales. Une méta-analyse récente de Descamps et al. (2021) a montré que
les traits floraux répondent fortement aux conditions climatiques et édaphiques, comme
l’humidité du sol ou la limitation en eau. Dans cette méta-analyse, les traits floraux qui
sont le plus souvent modifiés par la disponibilité en eau ou la sécheresse sont la taille
et le nombre de fleurs, la hauteur florale et les traits liés au nectar, concernant parfois
sa composition, parfois son volume. Cependant, les mêmes traits peuvent répondre de
manière différente aux mêmes variables et aux mêmes stress. Cela peut être dû aux espèces
étudiées : celles habituellement soumises au stress hydrique peuvent notamment avoir des
mécanismes compensatoires au manque d’eau (Suni et al., 2023), comme la floraison
nocturne par exemple. Ces études sont en revanche majoritairement menées à l’échelle
de l’espèce et explorent plutôt les réponses intraspécifiques que celles des traits à l’échelle
de la communauté (E-Vojtkó et al., 2020), sauf pour la phénologie (Fried et al., 2018;
Bourgeois et al., 2019). Malgré le fait que notre méthode ne prenait pas la variabilité
intraspécifique en compte et que nous ne disposions pas des traits floraux pour toutes
les espèces de la communauté (seuil à 60% de représentativité) nous avons pu montrer
des effets des variables environnementales sur la structure florale des communautés. De
manière cohérente avec les 21 études citées dans la méta-analyse de Descamps et al. (2021),
nous avons pu montrer qu’à l’échelle de la communauté, le nombre de fleurs par individu
augmente avec la quantité de précipitations. De même, le volume de pollen répond
positivement à un pédoclimat plus pluvieux, en cohérence avec une étude qui démontre que
la quantité de pollen d’Ipomopsis aggregata se réduit avec la sècheresse (Waser and Price,
2016). Néanmoins, dans la thèse, les autres traits floraux morphologiques ne répondent
pas aux conditions climatiques et édaphiques (Tableau 5.2).

Au contraire, les traits foliaires étudiés dans la thèse ne répondent presque
qu’aux variables météo annuelles (Tableau 5.2) : les CWMs de la LDMC, du C/N
et de la LNC sont impactés par les précipitations et la température moyenne. Malgré
les relations connues entre pédoclimat et traits foliaires, aucun des CWMs ne répond
aux conditions climatiques et édaphiques. Cela peut être dû au fait que tous les sites
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Tableau 5.1 Résumé des effets des variables de pratiques agricoles, de contexte
pédoclimatique, de météo annuelle, de structure fonctionnelle et de richesse spécifique
étudiées durant la thèse sur les indicateurs de ressources fourragères et florales. Les
données concernant l’effet de la richesse spécifique sur les fonctions liées aux ressources
fourragères n’ont pas été analysées dans le chapitre 2.

Indicateur Pratiques Contexte Météo Structure Richesse
agricoles pédoclimatique annuelle fonctionnelle specifique

Digestibilité de Travail du sol Fertilité du sol Précipitations CWM LDMC - Richesse
la matière sèche + - annuelles CWM ratio C/N - spécifique

- CWM LNC + +
Travail du sol Pédoclimat Précipitations CWM ratio C/N - ns

Matières + continental annuelles CWM LNC +
azotées + -
totales Température

annuelle
moyenne +

Teneur en Travail du sol Pédoclimat Précipitations CWM LDMC Richesse
fibres - continental annuelles + spécifique

- + -
ns ns Précipitations CWM LNC Richesse

Biomasse annuelles + - spécifique
adventice Température annuelle +

moyenne -
Couverture ns ns ns FCWM nectar Richesse spécifique

florale + des espèces
annuelle fleuries

+
Couverture ns ns ns FCWM nectar + Richesse spécifique

florale FCWV nectar + des espèces
maximale FCWV durée fleuries

de floraison - +
Date de la Dose annuelle Pédoclimat ns FCWM nectar - ns
couverture d’azote pluvieux FCWM aire

florale apportée + - florale +
maximale (tendance)

ns ns ns FCWM nectar + Richesse spécifique
FCWM début des espèces

Durée du de floraison - fleuries
pic de FCWV hauteur +

floraison florale +
FCWV aire

florale -
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sont situés dans une zone géographique restreinte, et toutes en climat méditerranéen.
Les conditions climatiques et édaphiques ne différaient probablement pas assez entre elles
pour détecter un effet. Cela peut aussi être dû au fait que les communautés adventices
des vignes et oliveraies sont trop similaires fonctionnellement.

Concernant l’effet des pratiques sur la structure fonctionnelle, les CWMs de deux traits
foliaires ont montré des résultats attendus. Le travail du sol augmente le CWM de la SLA,
la communauté exprimant des stratégies plus rudérales en réponse à la perturbation causée
par le travail du sol (Bopp et al., 2022b; Fried et al., 2022; Kazakou et al., 2016). De
même, avec le nombre de désherbages (tonte ou travail du sol) moyen, le CWM du rapport
C/N diminue, selon la même logique (Tableau 5.2). On pouvait supposer que les CWMs
du LNC et de la LDMC montreraient des réponses similaires, mais cela n’a pas été le cas
pour notre jeu de données.

En revanche, les traits floraux à l’échelle des communautés sont régulièrement
impactés par les pratiques agricoles. La réponse des traits floraux aux pratiques
agricoles à l’échelle des communautés a très rarement été évaluée. Nous montrons que
les traits liés à la phénologie répondent systématiquement aux variables de pratiques
agricoles, tant au niveau de la moyenne que de la variance. De même les CMWs de l’aire
florale, la hauteur, le nombre de fleurs par individu ou le volume de pollen répondent au
moins à une pratique agricole parmi la tonte, la fertilisation et l’irrigation. Par exemple,
la hauteur florale augmente avec la quantité de fertilisation et le nombre de tontes. Un
effet des pratiques dans les vignes sur les traits floraux avait déjà été démontré : dans les
vignes gérées en agriculture conventionnelle, la hauteur florale moyenne des adventices est
supérieure à celles gérées en bio (Rotchés-Ribalta et al., 2023). La variance des traits dans
la communauté, mesurée avec les CWVs, était aussi impactée par les variables agricoles,
pour plusieurs traits : l’aire florale, la teneur en sucre du nectar et le nombre de fleurs par
individu. Cela indique que plusieurs indicateurs de structure fonctionnelle, la moyenne et
la variance, répondent aux pratiques. Les pratiques agricoles semblent donc représenter
un filtre sur les traits floraux, impactant la richesse spécifique et pouvant homogénéiser
ou diversifier la structure fonctionnelle.

Ainsi, le cadre effet-réponse mis en place sur des traits foliaires semble
pouvoir s’appliquer aux traits floraux. I permet de comprendre la réponse des
communautés adventices aux pratiques agricoles, et donc de mieux adapter
la gestion des enherbements spontanés dans le but de fournir des ressources
florales, mais aussi de cibler certains insectes floricoles. Par exemple, les pratiques plus
intensives de gestion des prairies sélectionnent préférentiellement des espèces aux couleurs
blanches (Binkenstein et al., 2013) plutôt que roses ou bleues, ce qui est fortement liée aux
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Tableau 5.2 Résumé des effets des variables de pratiques agricoles, de contexte
pédoclimatique et de météo annuelle sur les CWM de traits foliaires et floraux trouvés au
cours de la thèse.

Structure Pratiques Contexte Météo
fonctionnelle agricoles pédoclimatique annuelle

ns ns Température annuelle
CWM moyenne -
LDMC Précipitations

annuelles +
Nombre de Température annuelle

CWM destructions des ns moyenne -
ratio C/N adventices par an Précipitations

- annuelles +
CWM ns ns Température annuelle
LNC moyenne +

CWM aire Nombre de tontes ns ns
florale +
CWM Pédoclimat
volume ns pluvieux ns

de pollen +
CWM Nombre

hauteur de tontes ns ns
florale +

CWM nombre Dose annuelle Température minimale
d’unités florales d’azote apportée + ns annuelle +

par plante Quantité d’irrigation +
CWM Dose annuelle

durée de d’azote aportée - ns ns
floraison Quantité d’irrigation +

Nombre de tontes -
CWM Dose annuelle Température

début de d’azote apportée - minimale
floraison Quantité ns annuelle -

d’irrigation +
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insectes floricoles visitant les espèces (B. Lanuza et al., 2023). Nous avons également pu
mettre en avant dans la thèse de forts liens entre les traits et les fonctions de fourniture de
ressources florales et fourragères dans les communautés adventices des vignes et oliveraies
méditerranéennes.

1.2.3 Les traits déterminent les fonctions de fourniture de ressources florales
et fourragères

La thèse a également permis de mettre en avant des relations entre traits et fonctions
à l’échelle de la communauté. Pour les fonctions liées aux ressources fourragères, des
relations déjà établies à l’échelle de l’espèce et des communautés prairiales permanentes
ont été confirmées sur les communautés adventices. Les traits foliaires déterminent la
digestibilité : elle diminue linéairement avec les fibres et la teneur en matière
sèche tandis qu’elle augmente avec la teneur en azote des feuilles. Bien que cela
n’ait pas été le cas dans la thèse, de précédentes études montrent que ces mêmes traits
répondent aussi aux pratiques agricoles comme la tonte ou le travail du sol (Gardarin
et al., 2014; Bopp et al., 2022b; Bourgeois et al., 2019), indiquant donc qu’il est possible
de gérer les adventices à la fois dans l’optique de les contrôler mais aussi de fournir des
ressources fourragères. Les liens entre fourniture de biomasse et traits foliaires n’ont
en revanche pas pu être mis en évidence au cours de la thèse, peut-être car le pic de
biomasse des adventices n’est jamais atteint au champ, à cause des évènements de gestion
des adventices.

En revanche, les relations traits floraux-production de ressources florales n’avaient
encore jamais été explorées. Ainsi, des liens entre la productivité et/ou la présence
de fleurs au cours de l’année et les traits floraux, particulièrement la teneur en
sucres du nectar, ont été démontrés dans les communautés adventices des parcelles
oléicoles, bien que la causalité entre traits et fonction ne soit pas établie pour les ressources
florales. Ces relations peuvent être dues à la présence de plus d’espèces entomophiles,
produisant à la fois plus de fleurs en quantité et en durée, et des fleurs plus attractives
pour les insectes. Les stratégies florales qui ont été explorées dans la thèse sont liées
aux traits morphologiques des fleurs, du nectar et du pollen et au nombre de fleurs par
espèce. Certaines adventices ont des stratégies florales dites rudérales, produisant de
nombreuses petites fleurs peu récompensantes, tandis que certaines ont, au contraire,
des stratégies florales dites compétitives, avec de plus grandes fleurs récompensantes,
mais moins nombreuses. Nous avons montré que les communautés composées d’espèces
plus précoces et produisant plus de fleurs par plante ont un pic de floraison plus long
(Figure 5.9). Ainsi, il semble que les stratégies florales impactent la productivité florale
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au champ au cours de l’année. Cependant, les traits de phénologie ne sont pas reliés aux
stratégies florales décrites dans le chapitre 3, principalement basées sur les traits floraux
morphologiques (Figure 3.4). Il semble donc que les relations entre traits floraux des
communautés et productivité florale restent encore à explorer, afin d’en comprendre plus
précisément les déterminants.

La production de ressources florales d’un côté, et fourragères de l’autre, ont été étudiées
indépendamment au cours de la thèse. Or, la multifonctionnalité des adventices et des
services qu’elles peuvent rendre est un de leurs atouts pour être utilisées comme couverts
végétaux en vignes et oliveraies. Il est donc pertinent de se demander si les mêmes espèces
et communautés peuvent à la fois rendre des services liés à la fourniture de ressources
fourragères et florales, mais également, le cas échéant, si ces deux fonctions peuvent être
réalisées dans la même parcelle durant la même année agricole.

2 Vers des communautés adventices fourragères et
fleuries ?

2.1 Pas de relation entre qualité fourragère et florale à l’échelle
de l’espèce

Les traits foliaires et floraux à l’échelle de la communauté ont été étudiés dans la
thèse pour comprendre leurs liens avec des fonctions, utilisées comme indicateurs des
services visés. Le niveau de l’espèce a été considéré pour comprendre si les stratégies
des adventices concordent entre les compartiments foliaire et floral. Nous montrons
que les espèces avec les stratégies les plus rudérales sont également celles qui
produisent le plus de fleurs, mais de plus petite taille et produisant moins
de ressources. Ces relations à l’échelle espèce suggèrent de possibles compromis entre
services. Dans le premier chapitre de résultats, la LDMC et le ratio C/N des feuilles
diminuent la digestibilité des espèces tandis que leur teneur en azote l’augmente. Ces
traits foliaires sont liés aux stratégies CSR, dont nous avons montré qu’elles covarient
avec les stratégies florales. On peut donc se demander s’il y a un effet de ces relations
sur le potentiel comme ressources florales et fourragères des espèces adventices. Le jeu de
données expérimentales n’était cependant pas approprié pour tester ces relations car les
indicateurs de production de fleurs étaient mesurés à l’échelle de la communauté, et non
de l’espèce, car ils concernent la production dynamique de fleurs et la présence au cours
de l’année des ressources florales.

En revanche, l’existence de relation entre digestibilité et traits floraux pouvait être
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Figure 5.9 Durée du pic de floraison en fonction des clusters formés à partir des CWM
des traits floraux dans le chapitre 4.

testée à l’échelle espèce, grâce aux espèces échantillonnées à la fois dans les relevés de
terrain du chapitre 2 et dans l’expérimentation en conditions contrôlées du chapitre 3.
Nous avons donc testé s’il existait des corrélations à l’échelle de l’espèce entre d’un côté,
la digestibilité et ses deux composantes principales, la teneur en fibres et les matières
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Carduus pycnocephalus

Diplotaxis erucoides

Geranium rotundifolium

Malva sylvestris

Medicago arabica

Medicago minima

Picris hieracioides

Ranunculus bulbosus

Sanguisorba minor

Senecio vulgaris

Sherardia arvensis

Torilis arvensis

Torilis nodosa

Veronica persica

Plantago lanceolata

Figure 5.10 Liste des 15 espèces pour lesquelles les relations entre traits foliaires liés à la
qualité des ressources fourragères et traits floraux liés à la production de ressource florale
ont été testées.

azotées totales et d’un autre côté les traits floraux liés à la production de ressources florales
identifiés dans le troisième chapitre de résultats : le sucre dans le nectar, l’aire florale, le
nombre d’unités florales par plante et le début de floraison (Tableau 4.4). Cette analyse
n’a été menée que sur 15 espèces pour lesquelles nous disposions à la fois des données
de digestibilité et de traits floraux (Figure 5.10). Aucune relation significative n’a
pu être mise en évidence sur ce jeu de données entre les traits floraux et
indicateurs de digestibilité à l’échelle de l’espèce. Cette analyse préliminaire
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ne permet pas de conclure sur un potentiel compromis ou au contraire sur une
relation positive entre traits floraux et indicateurs de digestibilité à l’échelle
de l’espèce : il est nécessaire d’explorer ces relations sur un jeu de données
plus conséquent et approprié. En revanche, les données récoltées durant la thèse
peuvent se prêter à une analyse à l’échelle de la parcelle de ces possibles compromis entre
les deux types de ressources explorées.

2.2 A l’échelle de la parcelle : des communautés adventices fa-
vorables aux deux ressources ?

Les indicateurs liés à la qualité fourragère ont été récoltés au printemps et à l’automne
2021 dans les réseaux viticole et oléicole tandis que les indicateurs de productivité, présence
et richesse de la communauté florale ont été collectés sur le réseau oléicole de septembre
2021 à juin 2022. La comparaison entre variables à l’échelle de la communauté n’était
donc pas possible à réaliser car les données ont été collectées sur différents quadrats.
Cependant, en agrégeant les données à l’échelle de la parcelle, il était possible d’étudier
les relations entre indicateurs des deux types de ressources sur le réseau oléicole, avec
l’importante limite qui est que les deux types d’indicateurs n’ont pas été récoltés durant
la même année. Les données de digestibilité, matières azotées totales, teneur en fibres,
des traits liés à ces potentiels, CWM de la LDMC, teneur en azote foliaire et SLA et
les données de productivité florale ont donc été agrégées à l’échelle de la parcelle pour
les 16 parcelles oléicoles afin d’identifier si des communautés permettaient de fournir à
la fois des ressources florales et fourragères intéressantes. Les relations ont ensuite été
étudiées via une analyse de corrélations entre les indicateurs afin de comprendre si les
adventices présentes sur les mêmes parcelles peuvent fournir à la fois des ressources florales
et fourragères ou si ces deux fonctions s’excluent l’une l’autre. Les possibles compromis
ou au contraire associations entre les deux ressources n’ont encore jamais été étudiées
précédemment. Comprendre les relations entre les deux ressources permet d’appréhender
plus précisément la fourniture de ces deux services in situ.

Nous avons constaté que certaines communautés semblent en effet pouvoir
réaliser les deux fonctions étudiées, notamment en regardant les relations positives
entre les matières azotées totales et le nombre d’espèces en fleurs dans l’année (Figure 5.11)
et entre certains traits foliaires et indicateurs de ressources florales(Figure 5.12,Figure 5.13).
Ces relations positives peuvent indiquer que certaines communautés présentent des syn-
ergies en termes de services entre fourniture de ressources florales et fourragères. Ces
relations positives étaient statistiquement significatives (Tableau 5.3) et montrent que
des traits fortement liés à la digestibilité ou à la production de biomasse comme la teneur

163



Richesse spécifique des

M
at

iè
re

s 
az

ot
ée

s 
to

ta
le

s
(g

 k
g-

1)

espèces fleuries

R=0.75 *

Figure 5.11 Relation entre les matières azotées totales, moyennées entre le printemps
et l’automne 2021 et le nombre d’espèces en fleurs au cours de l’année entre septembre
2021 et juin 2022, à l’échelle parcelle dans le réseau oléicole. Le R est le coefficient de
corrélation de Pearson et la p-value a été obtenue avec la correction de Bonferroni.

en azote des feuilles ou leur SLA ont des valeurs plus élevées dans les parcelles où la
productivité de fleurs est plus grande et où les fleurs sont présentes plus longtemps au
cours de l’année.

Les trois parcelles qui avaient les scores les plus élevés pour la fourniture des deux types
de ressources avaient des caractéristiques communes, favorables à la fourniture de fourrage
et de fleurs. En premier lieu, ces trois parcelles étaient parmi les parcelles avec le moins
de sol nu : la couverture du sol par les adventices détermine donc fortement, et assez
logiquement, la fourniture de services. Ces parcelles étaient également parmi celles avec
les richesses spécifiques totales les plus élevées, respectivement de 45, 47 et 49 espèces,
pour une moyenne à 39,8 sur l’ensemble des parcelles oléicoles. Ces trois parcelles étaient
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Figure 5.12 Relations entre le CWM de la SLA moyenné entre le printemps et l’automne
2021 avec la durée du pic de couverture florale au cours de l’année, entre septembre 2021 et
juin 2022, à l’échelle parcelle dans le réseau oléicole. Le R est le coefficient de corrélation
de Pearson et la p-value a été obtenue avec la correction de Bonferroni.

également des parcelles avec des tontes régulières, respectivement 3, 2 et 1,5 tontes par
an, bien qu’elles ne s’éloignaient pas de la moyenne des parcelles du réseau (2,2). Elles ne
se détachaient pas non plus par des caractéristiques pédoclimatiques ou météorologiques
communes. Enfin, concernant la taxonomie des adventices, sur l’ensemble du réseau, cinq
des dix espèces les plus abondantes étaient des Poaceaes. En revanche, parmi les trois
parcelles présentant des communautés avec des synergies entre la fourniture de ressources
fourragères et florales on note qu’il n’y avait que, respectivement 4, 2 et 1 espèces de
Poaceaes parmi les dix espèces les plus abondantes. Ainsi, on peut conclure, après
une première analyse, que la présence d’une forte couverture végétale, d’une
richesse spécifique élevée et d’une part importante de dicotylédones parmi les
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Figure 5.13 Relations entre le CWM de la teneur en azote des feuilles moyenné entre le
printemps et l’automne 2021 avec la couverture florale annuelle entre septembre 2021 et
juin 2022, à l’échelle parcelle dans le réseau oléicole. Le R est le coefficient de corrélation
de Pearson et la p-value a été obtenue avec la correction de Bonferroni.

espèces dominantes entraînent une synergie dans la fourniture de ressources
florales et fourragères. Cependant, il est à noter que les Poaceaes sont essentielles pour
fournir de la biomasse fourragère en quantité, qui doit être assez élevée pour permettre le
pâturage des adventices par des animaux.

Bien que les mêmes communautés semblent pouvoir fournir les deux types de ressources,
une contradiction apparaît : si les adventices sont broutées en début de saison, elles ne
peuvent être utilisées comme ressources florales précoces. La gestion du couvert végétal
doit donc être adaptée en fonction des services visés.
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Tableau 5.3 Matrice de corrélation entre les traits et indicateurs liés aux ressources
fourragères et les indicateurs liés à aux ressources florales à l’échelle parcelle.

Floral richness Annual flower cover Max flower cover Max flower cover date Flower cover peak duration
CWM SLA 0.71 - ns ns ns 0.77 *
CWM LDMC ns ns ns ns ns
CWM LNC 0.72 * 0.84 ** 0.77 * ns ns
Crude proteins 0.73 * ns ns ns ns
Fiber content ns ns ns ns ns
Dry matter digestibility ns ns ns ns ns
Aboveground biomass ns ns ns ns ns

2.3 La gestion des ressources adventices : une contradiction tem-
porelle entre pâturage et butinage ?

Le fait de pâturer les adventices paraît, du point de vue de la gestion, inconciliable
avec la conservation des ressources florales au profit des insectes floricoles après le passage
du troupeau. En effet, si les troupeaux broutent les adventices il est préférable qu’ils le
fassent avant qu’elles ne fleurissent car les plantes sont plus digestibles au stade végétatif
et plus tôt dans la saison. Or, le passage précoce des animaux empêcherait donc les
adventices de fournir des fleurs. Cependant, si l’on se penche sur la dynamique temporelle
de ces deux ressources mais aussi sur l’acceptation par les agriculteur·ice·s des animaux
dans leurs parcelles, il semble que des solutions permettant de concilier les deux
ressources existent. En effet, Ryschawy et al. (2021) et Niles et al. (2018) ont montré
que la plupart des viticulteur·ice·s privilégient le pâturage hivernal, durant la période de
repos végétatif. Si l’herbe est assez abondante tôt dans la saison, à la mi-février par
exemple, il semble envisageable de placer un pâturage plutôt à cette période précoce, qui
correspond aussi à un moment où l’herbe issue des prairies n’est pas encore disponible pour
les troupeaux. Cela nécessite tout de même un compromis avec la ressource floricole, car
les ressources précoces dans la saison sont aussi importantes pour les insectes floricoles.
Par la suite, il semblerait pertinent de ne pas pâturer jusqu’à la fin avril environ, afin
de laisser les ressources florales sur l’inter-rang. Un pâturage ou une tonte additionnelle
pourrait ensuite avoir lieu, dans un objectif de désherbage avant la floraison de la plante
cultivée (Figure 5.14). Un calendrier adapté au cycle de l’olivier mais basé sur les mêmes
principes pourrait également être mis en place. Ce calendrier en oliveraies pourrait même
être plus flexible qu’en vignes car la filière est moins professionnalisée. De nombreu·ses·x
agriculteur·ice·s indiquent que la préservation de la biodiversité est un de leurs objectifs
(Ryschawy et al., 2021; Schoof et al., 2021), démontrant qu’il y a bien une marge de
manœuvre pour adapter l’itinéraire technique de ces pratiques pour fournir à la fois des
ressources fourragères et florales.

Dans l’étude de Schoof et al. (2021), au contraire, la majorité des viticulteur·ice·s
gardaient des moutons dans la vigne toute l’année, incluant donc la période de production
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Figure 5.14 Exemple d’un itinéraire technique possible en vignes concernant les dates de
pâturage des adventices par un troupeau de moutons, permettant d’utiliser les adventices
à la fois comme ressources fourragères et florales.

de la vigne, ce qui indique que cette alternative est fréquente aussi. Dans ces cas, la
conciliation des deux objectifs semble plus complexe. En effet, lorsqu’une communauté
végétale est pâturée, la richesse spécifique est impactée, parfois en augmentant, parfois en
diminuant, selon les contextes (Díaz et al., 2007; Herrero-Jáuregui and Oesterheld, 2018;
Michaels et al., 2021). Or, la richesse spécifique est positivement liée à la production de
fleurs. Cependant, il semble qu’il y ait un effet négatif direct du pâturage sur l’attractivité
des fleurs pour les insectes (Moreira et al., 2019). Ces effets négatifs dépendent néanmoins
du contexte et de l’intensité du pâturage, qui, si elle reste faible, peut aussi induire
des mécanismes de sur-compensation, c’est-à-dire un investissement plus fort dans la
production florale suite à la perturbation (Schiestl et al., 2014). Ainsi, même si le fait
de combiner pâturage et butinage semble complexe à l’échelle de la parcelle, ces deux
objectifs peuvent être conciliables en adaptant la gestion, l’intensité et la temporalité du
pâturage. Une dernière alternative, si la taille de la parcelle le permet, peut aussi être
la gestion différenciée afin d’exploiter les adventices à la fois comme ressources florales
et comme ressources fourragères sur la même parcelle. Cette gestion différenciée peut
également avoir lieu à l’échelle de l’exploitation ou même du paysage puisque la très
importante présence de parcelles viticoles et oléicoles dans les régions méditerranéennes
pourrait permettre de dédier certaines parcelles aux ressources fourragères tandis que
d’autres seraient plutôt gérées afin de favoriser la production de fleurs pour les insectes
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floricoles.

3 Les limites de la thèse

La thèse a permis une première évaluation du potentiel des adventices en tant que
ressources florales et fourragères dans les vignes et oliveraies méditerranéennes, à la fois
aux échelles de l’espèce et des communautés. Cependant, ce travail nécessite d’être
complété et étoffé sur plusieurs aspects afin de passer de l’évaluation des ressources à
la fourniture du service écosystémique envisagé.

3.1 La gamme de pratiques étudiées n’est pas exhaustive

Dans le réseau de 32 parcelles, pour la gestion des adventices sur l’inter-rang, les 16
parcelles oléicoles étaient tondues, 11 parcelles viticoles étaient gérées par le travail du sol
uniquement et 5 parcelles viticoles par une gestion différenciée, en tondant 1 inter-rang
sur 2 ou 3 tandis que les autres étaient travaillés. Ainsi, toutes les pratiques de gestion
de l’inter-rang n’ont pas pu être prises en compte au cours de la thèse. Seuls les effets du
travail du sol et de la tonte ont été évalués sur les ressources fourragères, et uniquement
celui de la tonte sur les ressources florales (Figure 5.15). Or, les pratiques agricoles ont
de forts impacts sur les traits et la fourniture de services écosystémiques (Winter et al.,
2018; Kazakou et al., 2016). Ainsi une partie des communautés adventices existantes n’a
pas pu être explorée par la thèse, alors que leur potentiel de fourniture de ressources peut
fortement différer de ceux étudiés. Il semble donc important de compléter l’évaluation des
ressources via l’évaluation des impacts du désherbage par les herbicides et du désherbage
par le pâturage sur ces deux ressources.

En effet, si l’usage des herbicides sur l’inter-rang viticole et oléicole est interdit depuis
2020 (ANSES, 2020) il était encore récemment majoritaire. En 2019 par exemple, 72%
des surfaces viticoles avaient été traitées avec un herbicide (Agreste, 2017), malgré de
fortes disparités locales. Cet emploi des herbicides a désormais fortement diminué mais
il reste une composante importante de la gestion du rang viticole, à même d’impacter
les potentiels fourrager et floraux. Les herbicides ont fortement participé à réduire la
diversité et l’abondance des adventices au cours du siècle dernier, et sont donc en grande
partie responsables de la chute des ressources florales en milieu agricole (Potts et al.,
2010; Scheper et al., 2014). On suppose donc que l’usage d’herbicides a des effets négatifs
sur les ressources florales et sur l’abondance des deux ressources, florales et fourragères.
Concernant l’impact des herbicides sur la qualité fourragère il y a moins d’éléments qui
permettent de faire des hypothèses. Une étude récente a montré que l’usage d’herbicides
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Figure 5.15 Effet des pratiques testées ou non dans la thèse (tonte, travail du sol,
fertilisation, irrigation herbicides et pâturage) sur les ressources fourragères et florales.
Les flèches pleines indiquent les effets directs des pratiques, les flèches hachées les effets
indirects, ns qu’aucun effet n’a été trouvé et les ? les pratiques non testées.
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augmente la teneur en lignine des adventices (Bopp et al., 2022a), teneur qui elle-même
diminue la digestibilité des plantes (Bumb et al., 2016). L’usage d’herbicides pourrait
donc impacter négativement les ressources florales et fourragères, ainsi que la santé des
animaux qui consommeraient les fleurs et le fourrage. Il semble donc important de mettre
en place des expérimentations sur l’effet des herbicides, majoritairement appliqués sous
le rang, sur les ressources adventices.

Une deuxième pratique qui n’a pas été étudiée dans la thèse, et qui, au contraire, se
répand, est donc le pâturage des adventices dans les agroécosystèmes. Si nous avons
évalué le potentiel des adventices comme fourrage, nous n’avons pas étudié l’impact du
pâturage sur ce potentiel ni sur les ressources florales. L’ampleur de cette pratique n’étant
pour l’instant pas quantifiée dans les agroécosystèmes à base de plantes pérennes, il est
difficile de connaître la part de parcelles désherbées par pâturage, et d’évaluer l’impact de
ce pâturage sur les communautés adventices. La quantité d’animaux mais aussi les espèces
utilisées peuvent d’ailleurs beaucoup varier. Nous avons déjà discuté précédemment des
potentiels effets négatifs du pâturage sur la diversité végétale et la qualité des ressources
florales (Díaz et al., 2007; Herrero-Jáuregui and Oesterheld, 2018; Michaels et al., 2021;
Moreira et al., 2019), indiquant que cette pratique risquait de diminuer les ressources
florales. L’exclusion du pâturage ne montre pas toujours des effets constants et ces effets
diffèrent en fonction du niveau trophique étudié et de l’indicateur, diversité ou abondance
(Filazzola et al., 2020). Le pâturage a également des effets sur la structure fonctionnelle
en impactant les traits liés à la digestibilité : par exemple, la LDMC, négativement
liée à la digestibilité, diminue de manière répétée avec le pâturage (Garnier and Navas,
2012). Concernant l’effet du pâturage sur la digestibilité elle-même, cela peut différer
fortement en fonction de l’espèce mais aussi de la pression de pâturage, c’est-à-dire
du nombre d’animaux, de la régularité et du temps durant lequel ils pâturent. Une
forte pression de pâturage sélectionne par exemple des communautés composées d’espèces
annuelles, de petite taille et prostrées. Mais, selon la gestion du pâturage, l’effet sur les
communautés adventices et, donc sur la digestibilité, peut fortement différer. En général,
les ruminants domestiques préfèrent les espèces avec une digestibilité plus élevée, comme
les légumineuses, et à cycle de vie annuel, mais certains animaux, comme les chevaux,
broutent des espèces avec une digestibilité moins élevée (Garnier and Navas, 2012). Une
étude récente de la chambre d’agriculture de Dordogne a montré que, dans des vignes
pâturées par des moutons en hiver, la proportion de légumineuses, espèces souvent très
digestibles, augmentait sur l’inter-rang (“Fiche 6 : Des Brebis dans des vignes”, Brebis
Link). Ainsi, il semble que la pratique du désherbage par le pâturage a un potentiel
intéressant pour maintenir des communautés adventices diversifiées et digestibles.
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Enfin, un autre manque de la thèse a été de ne pas évaluer l’effet du travail du sol sur
les ressource florales. En effet, si dans les oliveraies françaises la tonte est la pratique de
gestion majoritaire de l’inter-rang, en viticulture c’est bien le travail du sol qui domine. Il
a déjà été démontré que l’enherbement, comparé au travail du sol, augmente la quantité de
plantes pollinisées par les insectes (Tarifa et al., 2021), la couverture florale et la présence
d’insectes floricoles (Kratschmer et al., 2019). Cela pourrait suggérer que le potentiel des
adventices des vignes comme ressources florales est assez faible, à cause de la gestion par le
travail du sol. De plus, dans le réseau il y avait en moyenne 2,2 destructions d’adventices
par an en parcelles oléicoles tandis que cela montait à 3,7 en parcelles viticoles. Cela
indique que les adventices ont une période plus longue en parcelles oléicoles pour fleurir,
et donc offrir une ressource alimentaire en nectar et pollen aux insectes. Cependant,
les vignes étant la culture majoritaire dans la région méditerranéenne, il semble crucial
d’évaluer les ressources florales sur les inter-rangs des parcelles viticoles, et notamment
l’effet du travail du sol. On peut supposer que la régularité et le mode des destructions des
adventices dans les vignes travaillées résultent en des ressources florales plus homogènes
et moins abondantes qu’en oliveraies, mais que, dans les parcelles viticoles tondues, leur
potentiel puisse être comparable à celui des parcelles oléicoles.

Cependant, si les effets de toutes les pratiques n’ont pas été évalués, il est important
également d’indiquer que les potentiels fourragers et floraux n’ont pas non plus été explorés
de manière exhaustive.

3.2 Des indicateurs évaluant partiellement les ressources visées

Dans un second temps, il est en effet important de réfléchir aux indicateurs utilisés
pour définir les ressources fourragères et florales au cours de la thèse, et à leurs faiblesses
(Figure 5.17). Un premier point faible dans l’évaluation de ces deux ressources est qu’elles
ont été indirectement évaluées, dans les deux cas. En effet, aucune expérimentation
de pâturage des adventices par des troupeaux n’a été mise en place, ni de suivi de la
visite des fleurs des adventices par des insectes. Cependant, le point focal de la thèse
était de décrire les mécanismes qui déterminent la qualité des ressources fourragères et
florales du point de vue des communautés végétales, ainsi que leurs réponses aux pratiques
agricoles, afin de comprendre comment orienter la gestion des adventices pour fournir
ces ressources. Évaluer la consommation directe des adventices par les ruminants et
les insectes aurait seulement permis de comprendre quelles espèces sont favorisées par
les animaux, or, ces connaissances existaient préalablement à la thèse. Le but était de
valoriser ces connaissances in situ et de comprendre comment ces potentiels varient au
champ, afin de les gérer efficacement. Précisons ici qu’en début de thèse, une manipulation
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Figure 5.16 Dispositifs d’exclusion de pâturage mis en place puis abandonnés au cours
de la thèse. A. Une cage d’exclusion de pâturage en inter-rang viticole à l’automne 2020.
B. Intérieur d’une cage d’exclusion de pâturage en inter-rang oléicole au printemps 2021.
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d’exclusion de pâturage avait été mise en place à deux reprises mais a dû être annulée
avant le terme dans les deux cas (Figure 5.16). Le premier essai consistait à poser des cages
d’exclusion du pâturage en parcelles viticoles et avait été mis en place dès l’hiver 2020.
Or, au bout de quelques semaines, en janvier 2021, le domaine viticole a changé d’avis et
a préféré cesser l’expérimentation. Une seconde tentative a été mise en place dans trois
parcelles oléicoles, mais des dégâts et vols des cages d’exclusion au cours du printemps
2021 ont conduit à renoncer à cette expérimentation dans la thèse. Un deuxième point
faible de l’évaluation des deux ressources est que les échantillonnages n’ont été menés que
sur une année agricole, alors que les communautés adventices sont très influencées par les
conditions météorologiques annuelles.

Nous allons d’abord nous intéresser aux points faibles de l’évaluation du potentiel
fourrager. Trois critiques principales peuvent être faites sur la manière dont le potentiel
fourrager a été évalué au cours de la thèse : la nature de l’indicateur de la qualité,
la nature de l’indicateur de la quantité et la temporalité de l’évaluation. Concernant
l’indicateur de la qualité nous avons utilisé la digestibilité, qui est la capacité d’un
aliment à être digéré, et qui s’exprime en pourcentage de “l’aliment réellement disponible
à l’organisme (sous forme de nutriments) après la digestion enzymatique et microbienne”
(Meyer, 2023). Nous l’avons mesurée via la spectrométrie dans le proche infra-rouge,
qui est une technique fiable et non destructive basée sur l’absorption de lumière par la
matière organique, permettant d’en mesurer la composition chimique (Bastianelli et al.,
2018), grâce à des données de calibration déjà disponibles à l’UMR Selmet. La digestibilité
est donc liée au potentiel de nutrition de l’aliment pour les ruminants. Cependant, si la
digestibilité est une composante de la palatabilité, qui est l’ensemble des caractéristiques
physiques et chimiques qui agissent sur l’appétence d’un aliment pour l’animal (Meyer,
2023), d’autres ne sont pas prises en compte dans la thèse. La toxicité, par exemple, n’est
pas prise en compte par cet indicateur, alors même que certaines espèces très fréquentes
et digestibles le sont à forte dose comme Diplotaxis erucoides (KAZI TANI, 2014) mais
aussi à faible dose comme Ranunculus bulbosus (Kelch et al., 1992; Swerczek, 2016). Il
est important de noter que beaucoup de ces espèces toxiques sont évitées spontanément
par les animaux, ou qu’elles peuvent être consommées à faible dose sans conséquence
(Pérez et al., 2009), réduisant le risque en cas de pâturage. Cependant, la digestibilité
ne prend pas non plus en compte la préhensibilité, une autre caractéristique physique
qui détermine le broutage de la plante par l’animal (Meyer, 2023), et qui dépend en
grande partie de l’architecture et de la structure de la plante. Enfin, un autre élément
important à noter est que nous avons utilisé comme indicateur la digestibilité moyenne de
la communauté, mais que cela peut ne pas refléter la réalité du terrain. Par exemple, il est
possible que certaines espèces aient un effet répulsif fort, notamment par leur architecture
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ou leurs défenses mécaniques, empêchant l’accès à certaines plantes plus basses, comme
les chardons, impactant négativement le potentiel fourrager sans que nous ayons pu le
mesurer. Une deuxième critique tient à la manière dont la quantité d’adventices a été
évaluée. Les contraintes des agriculteur·ice·s en termes de destruction des adventices
n’ont pas permis d’évaluer la quantité de fourrage potentiellement disponible, car celui-ci
n’atteignait jamais son pic de biomasse. Cependant, cette contrainte resterait d’actualité
dans le cas où la tonte ou le travail du sol, destinés à éliminer les adventices, seraient
remplacés par un pâturage. En effet, le pâturage destructif devra avoir lieu au moment où
l’agriculteur·ice a besoin de désherber sa parcelle, probablement avant un pic de biomasse
trop important qui serait considéré comme mettant en danger la production de raisins
ou d’olives. Finalement, la temporalité est également un biais puisque la digestibilité
évolue au cours de la saison (Bumb et al., 2016) et nous n’avons pu la mesurer qu’à deux
reprises. De plus, les ressources adventices disponibles se régénèrent au cours de l’année,
entre deux destructions lorsqu’elles sont assez espacées, indiquant que d’autres moments
de pâturage pourraient être disponibles que l’automne et la fin de l’hiver (Schoof et al.,
2021), nécessitant donc d’évaluer également les ressources à cette période.

Concernant les ressources florales, une critique peut être adressée aux traits floraux
échantillonnés. Nous avons choisi d’étudier les traits floraux qui revenaient systématique-
ment dans la littérature comme positivement reliés aux visites d’insectes floricoles (Fornoff
et al., 2017; Lázaro et al., 2013; Rowe et al., 2020). Cependant, les différentes catégories
d’insectes ne sont pas attirés par les mêmes valeurs de traits. Certaines familles, ou
ordres, sont attirés par de plus grandes fleurs que d’autres, ou sélectionnent des espèces
qui produisent le plus de fleurs par individu (Hegland and Totland, 2005; B. Lanuza
et al., 2023; Rowe et al., 2020). Pour ne pas préjuger de la valeur d’une communauté
végétale pour les insectes par ses traits, nous avons décidé d’étudier les traits floraux et
la manière dont les pratiques agricoles les modifient, mais sans en tirer de conclusion sur
l’attractivité d’une communauté pour les insectes floricoles. Pour quantifier au mieux le
service de fourniture de ressources florales, nous avons décidé de suivre la disponibilité des
ressources florales in situ, qui est souvent un très bon indicateur de la présence des insectes
(Hegland and Boeke, 2006; Kratschmer et al., 2019; Martínez-Núñez et al., 2019). Une
autre critique qui peut être formulée sur l’évaluation des ressources florales que nous avons
menée peut être sa non-exhaustivité. En effet, plusieurs traits clés pour l’attractivité des
insectes n’ont pas pu être pris en compte, malgré leur importance. Ces traits concernent
notamment les couleurs florales (Uyttenbroeck et al., 2017), les odeurs (Junker et al., 2015)
mais aussi l’accessibilité, avec un trait comme la profondeur du tube à nectar (Hatt et al.,
2019). Il semble pertinent de se pencher sur ces traits afin de pouvoir évaluer au mieux
les communautés d’insectes potentiellement attirées par les adventices des inter-rangs
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Figure 5.17 Résumé des limites de l’évaluation des indicateurs formulées dans la partie
3.2.

viticoles et oléicoles. D’autant plus qu’il semble que ces traits peuvent être impactés aussi
par les pratiques agricoles (Rotchés-Ribalta et al., 2023), et donc modifier la fourniture
de ressources florales. Enfin, une autre limite que nous avons identifiée est la non-prise
en compte de l’échelle du paysage pour l’évaluation des ressources florales, qui est très
importante dans la diète des insectes floricoles présents dans les agroécosystèmes (Eeraerts
et al., 2021; Kratschmer et al., 2018).

Une dernière critique que nous souhaitons discuter concernant la thèse est la difficulté
de réellement évaluer le service via l’étude des fonctions évaluées.
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3.3 La difficulté de relier la fonction au service

Nous avons étudié les fonctions de fourniture de ressources fourragères et florales par
les adventices, mais il reste un écart entre la réalisation de la fonction et le service. En
effet, nous savons maintenant que ces ressources sont disponibles dans les inter-rangs des
parcelles oléicoles et viticoles et nous connaissons l’effet des pratiques agricoles les plus
fréquentes sur ces ressources. Or, pour réaliser le service visé, il est nécessaire d’ajouter
à l’évaluation biophysique de ces fonctions des données liées aux systèmes sociaux et
agricoles, car le service se situe à l’intersection de ces deux composantes (Haines-Young
et al., 2012). En effet il est nécessaire de développer des méthodes interdisciplinaires afin
de, non seulement identifier les processus, comme cela a été fait dans la thèse, mais aussi
de prendre en compte les méthodes d’implémentation et de gestion pour mettre en place
le service visé (Stokes et al., 2023) (Figure 5.18).

socio-écologique

Système Faisceau de

écosystémiques
services

Comprendre 

et iden�fier 

les processus

Incita�on 

Système socio-écologique et services

Impacts et actions de la recherche

Notions optionnelles ou sous-jacentes

Implémenta�on

et ges�on

Changement 

de valeurs 

Thèse

Figure 5.18 Étape de la méthode de Stokes et al. (2023) pour co-construire des projets
de recherche sur les services écosystémiques avec les parties prenantes proposée, tirée de
Stokes et al. (2023), traduite en français. La thèse se positionne à l’étape Comprendre et
identifier les processus.

Dans le cas des ressources fourragères, il serait nécessaire de travailler avec des spécial-
istes des sciences de l’élevage. Cela permettrait d’adapter les parcours des animaux dans
les parcelles en fonction des ressources disponibles. Il serait aussi intéressant de travailler
avec des agronomes ou des géographes spécialisé·e·s sur l’intégration entre l’agriculture
et l’élevage à l’échelle territoriale. Cela permettrait d’évaluer les enjeux et les bénéfices
des deux parties à la mise en place du pâturage des parcelles agricoles par des troupeaux.
Pour la fourniture de ressources florales, il existe également cet enjeu pluridisciplinaire
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avec l’intégration de ces pratiques à l’échelle du territoire, car le paysage joue un rôle
majeur dans la fourniture de ressources florales (Eeraerts et al., 2021; Kratschmer et al.,
2018). Or, les politiques d’incitation à la diversification du paysage prises à l’échelle
nationale ou européenne sont nécessaires pour maintenir ces habitats favorables aux
insectes, notamment concernant la présence de haies ou d’habitats semi-naturels dans
le cadre des mesures agro-écologiques de la PAC par exemple. Il serait alors crucial
de travailler en association avec des géographes ou agronomes travaillant à l’échelle du
territoire pour comprendre comment mettre en place des mesures efficaces à différentes
échelles : parcelle, exploitation ou territoire. De plus, pour réellement évaluer le service de
fourniture de ressources florales pour les insectes, il y a également la nécessité d’étudier
directement les insectes présents autour de chaque parcelle, en travaillant notamment
avec des spécialistes en entomologie. Le but serait d’évaluer si les adventices représentent
une ressource de nourriture pertinente pour les communautés d’insectes présentes, étant
donné que les insectes floricoles consomment des plantes très différentes en fonction de
leur ordre, famille ou espèce (B. Lanuza et al., 2023). Il faudrait également évaluer si la
période de présence des insectes concorde avec celle de la floraison des adventices, pour
se rapprocher au maximum de l’évaluation du service direct et non uniquement de la
fonction.

Enfin, le dernier lien manquant entre l’évaluation de la fonction et le service, est celui
de la volonté des agriculteur·ice·s à considérer les adventices comme des cultures de service
et à les intégrer en tant que composante productive de l’agroécosystème.

4 Quel potentiel d’utilisation des adventices comme
ressources fourragères et florales dans les
agroécosystèmes à base pérennes ?

4.1 Les agriculteur·ice·s peuvent-iels considérer les adventices comme
des plantes de service ?
Retour sur un atelier auprès d’oléiculteur·ice·s méditerranéen·e·s

Changer de point de vue sur les adventices et les considérer comme des ressources
plutôt que comme des espèces nuisibles nécessite de comprendre la perception de ces
communautés par les agriculteur·ice·s. Pour ce faire, des enquêtes auraient pu être mises
en place afin d’évaluer l’acceptabilité et l’intérêt pour ces pratiques chez les viticulteur·ice·s
et oléiculteur·ice·s du Montpellierais. Dans le cadre de cette thèse, en mai 2023, j’ai
organisé un atelier avec 23 oléiculteur·ice·s membres de la coopérative oléicole du Gard
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et de l’Hérault avec l’aide de Cécile Combes, conseillère technique de la coopérative.
L’objectif de cet atelier était de comprendre la perception par les oléiculteur·ice·s du
potentiel d’utilisation des adventices comme plantes de service en oliveraies, ainsi que
l’acceptabilité d’adaptation des pratiques agricoles pour favoriser les ressources florales
et fourragères. Le public était composé d’une majorité d’oléiculteur·ice·s non profession-
nel·le·s, qui représentent les ¾ des exploitant·e·s oléicoles en France (France Olive). Les
oléiculteur·ice·s non professionnel·le·s étaient fortement motivé·e·s par le maintien des
ressources florales sur l’inter rang avec pour objectif la protection de la biodiversité et
particulièrement des pollinisateurs, et étaient même prêts à décaler la tonte de printemps
"si cela permet d’accueillir des insectes". En revanche, la tonte qui précède la récolte, et
celle avant le début de l’été semblaient, selon les participant·e·s à l’atelier, moins faciles à
décaler pour deux raisons. La première raison, d’ordre pratique, est la nécessité de pouvoir
circuler dans la parcelle lors de la récolte; la seconde est la crainte des incendies estivaux.
Les oléiculteur·ice·s professionnels étaient plus intéressé·e·s par les ressources fourragères
et par la possibilité d’un pâturage en fin d’hiver et/ou début de printemps dans l’inter-
rang afin de désherber la parcelle. Iels soulignaient cependant les nombreuses contraintes
techniques à prendre en compte, dont, en premier lieu, celle de trouver la·e berger·ère et
les troupeaux. Iels évoquaient aussi les difficultés liées à la pose de clôtures ou au fait
de s’assurer que l’herbe soit assez abondante pour laisser les brebis plusieurs jours sur
la parcelle sans risque pour la culture. France Olive précise d’ailleurs que cette pratique
est assez marginale, en partie dû à ces contraintes, ainsi qu’à l’impossibilité de mettre
les animaux dans la parcelle après un traitement phytosanitaire et au risque d’abîmer les
infrastructures d’irrigation. Malgré ces contraintes, Cécile Combes estime qu’environ 10 à
20% des oléiculteur·ice·s qu’elle rencontre, amateur·ice·s ou professionnel·le·s bio, évoquent
spontanément leur volonté d’utiliser le pâturage comme alternative à la tonte ou au travail
du sol. Le fait d’éviter une ou deux tontes en la remplaçant par un pâturage était une
perspective favorisée par tout le groupe, à la fois pour des raisons de gain de temps,
d’économie de carburant et pour l’intérêt écologique. En revanche, les oléiculteur·ice·s
professionnel·le·s étaient plus inquiet·e·s de la présence des ravageurs potentiellement
attirés par les ressources florales adventices que les non professionnel·le·s.

De manière surprenante, aucun participant de l’atelier n’a spontanément mentionné la
concurrence entre adventices et olivier comme raison déclenchant une tonte. La majorité
des participant·e·s était intéressée par les espèces adventices, les voyant comme pouvant
rendre des services écosystémiques, en particulier concernant l’accueil des auxiliaires
de culture. Personne n’a non plus mentionné de plante problématique concernant la
concurrence pour l’eau ou les nutriments : seuls les chardons ont été mentionnés comme
gênants physiquement durant la phase de récolte, car ils empêchent d’accéder à la zone du
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Figure 5.19 Résumé des points positifs et négatifs évoqués par les oléiculteur·ice·s
concernant l’utilisation des adventices comme ressources fourragères et florales suite à
l’atelier.

pied de l’olivier. Il semble donc que, dans l’esprit des oléiculteur·ice·s interrogé·e·s,
la présence des adventices utilisées comme couvert végétal ne représente pas
un frein à la production agricole.

A l’issue de cet atelier, nous avons conclu que la pratique consistant à maintenir
et gérer la végétation spontanée, courante dans d’autres régions méditer-
ranéennes (Rezgui et al., 2023), était acceptable pour les oléiculteur·ice·s
du Montpelliérais. Nous avons même noté une forte motivation pour favoriser les
ressources fourragères et florales, malgré plusieurs contraintes techniques, en particulier
de la part des oléiculteur·ice·s non professionnel·le·s, qui représentent la grande majorité
des oléiculteur·ice·s français·e·s (Figure 5.19). Ainsi, cet atelier a permis de montrer qu’un
travail et des contacts renforcés entre scientifiques et membres de la filière oléicole peuvent
favoriser l’implantation efficace de pratiques favorables à la protection de la biodiversité
agricole. L’intégration d’activités d’élevage au sein des agroécosystèmes semble intéresser
les acteur·ice·s de la filière oléicole, et pourrait se transformer en une alliance, comme
le suggèrent Scheromm et al. (2021) à propos de la viticulture. Un atelier similaire
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nécessiterait d’ailleurs d’être réalisé auprès du public viticole, qui est une filière beaucoup
plus professionnalisée et où la présence d’enherbement est moins commune (Agreste,
2017), mais où la perspective de désherber via le pâturage est de plus en plus prise
en compte (Scheromm et al., 2021). Qu’en-est-il de ce sujet dans la littérature, et selon
les autres agriculteur·ice·s : est-ce que le maintien des plantes adventices sur l’inter-rang
dans l’objectif de fournir des services écosystémiques impacte la production agricole ?

4.2 Ces pratiques sont-elles compatibles avec la production agri-
cole ?

La concurrence pour l’eau entre les cultures et les adventices, ou plantes de couverture,
augmente le stress hydrique. C’est d’ailleurs la principale crainte concernant le maintien
de la végétation adventice, qui peut causer des pertes de rendement ou de qualité des fruits
en vignes et oliveraies (Guilpart et al., 2014; Sastre et al., 2020), en particulier au cours
des périodes de faible disponibilité en eau. Cependant, même en climat méditerranéen, la
présence d’enherbement en parcelles viticoles et oléicoles, composés d’espèces adventices
ou semées, n’engendre pas systématiquement des pertes de rendement ou des baisses de
qualité des fruits (Daane et al., 2018; Griesser et al., 2022; Morugán-Coronado et al.,
2020), indiquant que ces pratiques sont compatibles avec la production agricole. Il existe
un compromis entre le maintien de la biodiversité agricole et une récolte satisfaisante :
par exemple, dans les parcelles viticoles étudiées par Guerra et al. (2022) en Espagne,
l’enherbement diminue la récolte, mais celle-ci reste proche du seuil maximal autorisé
localement par l’appellation. Dans une autre étude récente (Fernández-Mena et al.,
2021) en France, 27% des viticulteur·ice·s d’un échantillon de 334 vignobles méditer-
ranéens enherbent de manière permanente leur parcelle en production, et seul·e·s 23%
maintiennent le sol nu durant toute l’année. Ces résultats témoignent de l’importante
augmentation de l’acceptation de l’enherbement des inter-rangs viticoles, puisqu’en 2013,
92% des parcelles viticoles méditerranéennes françaises maintenaient un sol nu toute
l’année (Agreste, 2017). Concernant les oliveraies, aucune donnée officielle n’est disponible
concernant la France mais, selon Cécile Combes, presque tous·te·s les oléiculteur·ice·s de
son périmètre d’action (i.e. Gard et Hérault) maintiennent un enherbement naturel sur
l’inter-rang, sauf les 3 à 5 années après la plantation. En revanche, le recours à l’irrigation
est plus systématique en oléiculture professionnelle : en effet, d’après France Olive, si
33% des surfaces oléicoles sont irriguées contre 15% des surfaces viticoles en Languedoc
(Cambrea et al., 2020), presque toutes les exploitations oléicoles professionnelles sont
irriguées, ce qui permet en partie d’expliquer la présence majeure d’enherbement dans
les parcelles olécioles. Une situation de production est donc compatible avec le
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maintien d’un enherbement, bien que celui-ci doive être géré selon le climat
de l’année agricole en cours pour éviter des pertes de rendement ou de qualité
des fruits (Garcia et al., 2018).

Dans la thèse, la végétation spontanée a d’ailleurs été échantillonnée exclusivement
dans des parcelles en production. La fourniture de ressources florales et fourragères par
les adventices est donc compatible avec la production agricole ; elle est même favorisée
par une gestion professionnelle dans les parcelles échantillonnées au cours de la thèse. En
effet, quatre des cinq parcelles oléicoles fournissant le plus de fleurs et les dix parcelles
oléicoles et viticoles avec la digestibilité la plus élevée sont gérées par des professionnel·le·s.
Cependant, pour réellement rendre le service de fourniture de fourrage pour du bétail, les
parcelles viticoles dont le sol est régulièrement travaillé risqueraient de ne pas produire
assez de biomasse adventices. Or, ce sont les parcelles viticoles dont le sol est régulièrement
travaillé qui présentent la digestibilité la plus élevée (737±104 g kg-1), puisque nous
avons montré que le travail du sol augmente la digestibilité des adventices. L’adaptation
des pratiques à la mise en place d’un enherbement pâturé pourrait donc avoir pour
conséquence indirecte la baisse de la valeur fourragère de la communauté, via l’arrêt du
travail du sol. Parmi les dix parcelles avec les communautés les plus digestibles, on trouve
cinq parcelles viticoles travaillées mais également cinq parcelles tondues (quatre parcelles
oléicoles et une parcelle viticole), indiquant donc qu’une valeur fourragère élevée peut
être atteinte, même en l’absence de travail du sol. Il est important de noter qu’en plus de
pouvoir probablement fournir plus de biomasse adventice comme ressources fourragères,
l’arrêt du travail du sol au profit du pâturage permettrait également une augmentation de
la biodiversité végétale (Fried et al., 2019; Carpio et al., 2020) et animale (Carpio et al.,
2019; Kratschmer et al., 2018), et de la fourniture de services écosystémiques (Morugán-
Coronado et al., 2020; Winter et al., 2018). Quant à la fourniture de ressources florales,
une gestion plus extensive, sans travail du sol, favorise les espèces entomogames plutôt
qu’anémogames, favorables aux insectes (Tarifa et al., 2021), indiquant que des pratiques
favorisant les ressources fourragères peuvent aussi avoir des effets positifs sur les ressources
florales.

En conclusion, les potentiels fourragers et floraux des adventices, mesurés dans des
parcelles en production, l’augmentation de l’acceptation et de l’utilisation d’enherbement
en région méditerranéenne et l’absence de dommage systématique sur la récolte et la
qualité des fruits associés à cette pratique, montrent que l’usage des adventices comme
plantes de service en vignes et oliveraies méditerranéennes est une pratique
compatible avec la production agricole et même désirable d’un point de vue
de la biodiversité.
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4.3 Les adventices : leur multifonctionnalité permet de les inté-
grer pleinement à l’agroécosystème

Si l’enherbement est une pratique de plus en plus courante et en expansion, les espèces
qui composent ces communautés végétales peuvent fortement différer d’une parcelle à
l’autre, et avec elles le potentiel à fournir des services ou à causer des dysservices (Adeux
et al., 2019). La gestion des adventices modifie fortement la composition des communautés
et lors de perturbations très fortes, comme l’usage d’herbicides ou de travail du sol, seules
quelques espèces dont les traits permettent la survie sont sélectionnées et deviennent
dominantes (Kazakou et al., 2016). La communauté s’appauvrit alors et ces espèces dom-
inantes peuvent devenir très problématiques : l’enjeu est de favoriser des communautés
adventices qui maximisent les services tout en minimisant les dysservices, en sélectionnant
notamment des communautés diversifiées taxonomiquement et fonctionnellement (Espos-
ito et al., 2023) et qui causent peu de dommage (Adeux et al., 2019).

Cependant, pour une même communauté ou espèce, il n’y a pas de valeur intrinsèque
qui soit positive ou négative. Celle-ci peut fortement varier en fonction de la focale utilisée
: une espèce qui permet une importante couverture du sol et qui augmente le carbone
organique du sol, comme Brachypodium distachyon, peut se révéler très compétitive avec
la plante productive, et inutile dans l’optique de la production de ressources florales pour
les insectes floricoles (Sastre et al., 2020). On trouve des oppositions similaires entre
les services, la nocivité et la valeur patrimoniale chez les adventices identifiées dans le
réseau, détaillées en (Figure 5.20). Par exemple Diplotaxis erucoides est une espèce avec
des valeurs fourragère et florale élevées mais elle est également considérée comme nuisible
pour la récolte, et ne compte pas parmi les espèces considérées "patrimoniales". Les
conditions nécessaires pour fournir certains services écosystémiques peuvent en même
temps favoriser les dysservices: par exemple, pour augmenter la portance du sol ou pour
attirer des auxiliaires, une importante biomasse adventice est nécessaire, pouvant égale-
ment réduire la récolte ou attirer par la même occasion de possibles ravageurs. Cependant,
à une échelle globale, l’enherbement favorise plus les services que les dysservices dans les
agroécosystèmes à base de plantes pérennes (Judt et al., 2023; Winter et al., 2018), même
si des compromis (Rapidel et al., 2015) et une gestion qui s’adapte à la fourniture de
services (Garcia et al., 2018) sont nécessaires. La situation écologique actuelle appelle à
de nécessaires changements dans la perception et la gestion des adventices, qui doivent
être intégrées à l’agroécosystème comme une composante, productive ou de service, plutôt
qu’éradiquée. Yvoz et al. (2021a) ont montré que les communautés adventices qui sont
les plus à même de rendre les services écosystémiques de fourniture de ressources florales
ou de régulation sont également celles qui ont un fort potentiel de nuisibilité. Pour
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Figure 5.20 Valeurs de quatre espèces adventices présentes dans le réseau pour : la
fourniture de ressources florales, mesurée à partir des données de volume de pollen et
sucres dans le nectar collectées dans la thèse ; l’attractivité pour les insectes floricoles,
mesurée à partir de l’aire florale ; la digestibilité, mesurée dans la thèse ; nocivité pour la
récolte viticole (d’après Guerra et al., 2022) et la valeur patrimoniale de l’espèce, c’est-
à-dire si elle est considérée comme une espèce thérophytique prairiale à protéger dans
les agroécosystèmes (Guerra et al., 2022). Poa bulbosa n’est pas nuisible pour la plante
cultivée et a une valeur patrimoniale en tant qu’espèce thérophyte prairiale mais n’est pas
très digestible et, comme c’est une Poaceae, ne fournit pas de ressources florales. Medicago
minima est très digestible, non nuisible pour la plante cultivée, a une valeur patrimoniale
en tant que thérophyte prairiale mais en revanche elle fournit peu de ressources florales.
Au contraire, Diplotaxis erucoides et Malva sylvestris sont très digestibles, fournissent
des ressources florales mais peuvent être nuisibles pour la plante cultivée. Aucune espèce
ne peut à la fois maximiser tous les services et minimiser la nocivité.

maximiser les services rendus et limiter la dominance d’espèces nuisibles, ces communautés
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adventices doivent être gérées de manière à augmenter leur diversité et leur richesse,
tant taxonomique que fonctionnelle (Esposito et al., 2023; MacLaren et al., 2020), afin
qu’elles coexistent dans l’agroécosystème avec les espèces cultivées. Cela passe par des
pratiques moins intensives, comme la tonte ou le pâturage, favorisant la richesse spécifique,
les espèces thérophytes prairiales et les espèces favorables aux insectes floricoles plutôt
que les espèces considérées nuisibles (Guerra et al., 2022; Tarifa et al., 2021). Ces
pratiques favorisent aussi d’autres services comme le contrôle biologique via la présence
d’insectes prédateurs de ravageurs (Carpio et al., 2019), ou le fonctionnement des sols, via
l’augmentation du carbone organique du sol (Ramos et al., 2011) ou encore la diminution
de l’érosion du sol (Mhazo et al., 2016).

Bien que la place actuelle accordée aux adventices soit différente entre les systèmes
oléicoles et viticoles, puisque presque toutes les parcelles oléicoles sont enherbées, tandis
que les parcelles viticoles sont encore majoritairement désherbées (Cohen et al., 2015), leur
acceptation augmente notablement dans la période récente. Cependant, le changement
climatique augmente le risque et la durée des périodes de sécheresse, durant laquelle
la compétition entre plantes cultivées et adventices est forte. Malgré ce risque, le fort
potentiel de fourniture de services écosystémiques rendus par les adventices, la
facilité à les implémenter dans les inter-rangs des parcelles oléicoles et viticoles
et leur valeur intrinsèque indiquent que les adventices ont pleinement leur
place dans les agroécosystèmes futurs, tournés vers une production agricole
moins nocive pour la biodiversité et la santé humaine, accordant une place
majeure à la biodiversité et aux services essentiels qu’elle peut rendre.
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Résumé de la thèse

La biodiversité végétale spontanément présente dans les cultures, dite flore adventice, participe au
fonctionnement des agroécosystèmes et peut rendre des services écosystémiques. Les agroécosystèmes
à base de plantes pérennes ont un fort potentiel pour accueillir les adventices, car les inter-rangs sur
lesquels elles poussent peuvent représenter jusqu’à deux tiers de la surface de la parcelle agricole. Les
traits fonctionnels des plantes permettent d’évaluer leur fourniture de service, ainsi que la réponse de
la végétation aux conditions abiotiques, comme les pratiques agricoles ou le pédoclimat. Si les services
de soutien ou de régulation rendus par les adventices ont déjà été étudiés dans ces agroécosystèmes, les
services d’approvisionnement qu’elles peuvent rendre ont été peu explorés. Dans cette thèse nous nous
intéressons au potentiel des adventices à fournir i) une ressource fourragère pour les animaux d’élevage et
ii) une ressource florale pour les insectes floricoles. Les objectifs de la thèse sont (1) d’évaluer la production
et la qualité de ces deux ressources dans deux agroécosystèmes méditerranéennes patrimoniaux, les vignes
et les oliveraies, et (2) de comprendre les effets du climat, du sol et des pratiques agricoles, via les
traits fonctionnels des adventices. Pour répondre à ces objectifs, les ressources fourragère et florale, la
composition floristique ainsi que les traits des communautés adventices ont été caractérisés dans un réseau
de 32 parcelles oléicoles et viticoles en production dans le Montpellierais. De plus, les traits floraux de 19
espèces communes d’adventices ont été mesurés dans une expérimentation en conditions contrôlées, sous
serre.

La thèse montre que la ressource fourragère, évaluée via la digestibilité de la biomasse des adventices
récoltées, est de bonne qualité dans les deux types d’agroécosystème mais qu’elle est plus élevée en
vignes (737 ± 104 g kg-1) qu’en oliveraies (644 ± 109 g kg-1). Le travail du sol, plus fréquent en
vignes, fait augmenter la digestibilité en sélectionnant des stratégies plus rudérales, bien qu’il diminue
la fourniture d’autres services liés à la présence et la diversité adventice. La thèse indique également
qu’une ressource florale abondante et avec un long pic de floraison est favorisée dans les oliveraies par
une pratique de tonte modérée, de 2 à 3 tontes par an, via son effet sur la richesse et la composition
spécifique des communautés adventices. De plus, la ressource florale varie en fonction des traits floraux
des communautés, qui sont impactés par les pratiques agricoles. Par exemple, les communautés tondues
sont plus riches en espèces, sont composées d’espèces qui fleurissent plus tôt et ont une plus longue durée
du pic de floraison, permettant de fournir des ressources florales plus longtemps. Enfin, le dernier apport
de la thèse est l’exploration du phénotype floral des adventices, rarement étudié, en lien avec les stratégies
écologiques. Elle a révélé un compromis fonctionnel dans la production des fleurs. Les espèces adventices
peuvent produire de nombreuses fleurs de petite taille, de basse stature, produisant peu de pollen et
un nectar peu sucré ou, au contraire, produire peu de fleurs, mais de grande taille, de haute stature,
produisant beaucoup de pollen et un nectar sucré. Ce compromis dans la production de fleurs est corrélé
aux stratégies adaptatives de Grime. En effet les espèces rudérales produisent beaucoup de petites fleurs
tandis que les espèces compétitives produisent peu de grandes fleurs.

La thèse a donc permis de montrer le potentiel des adventices à être valorisées comme une composante
productive et diversifiée de l’agroécosystème, devant faire l’objet d’une gestion appropriée, afin de rendre
des services sans affecter le rendement des plantes cultivées.



Abstract

The plant biodiversity spontaneously present in crops, known as weeds, contributes to the functioning
of agroecosystems and can provide ecosystem services. Perennial agroecosystems have a high potential
for hosting weeds, as the inter-rows can represent up to two-thirds of the surface area of the plot. Plant
functional traits can be used to assess the delivery of service, as well as the response of vegetation to
abiotic conditions, such as agricultural practices or soil climate. While the support or regulation services
provided by weeds in these agroecosystems have already been studied, the provisioning services they can
provide have been little explored. In this thesis we explore the potential of weeds to provide i) a forage
resource for domestic animals and ii) a floral resource for flower-visiting insects. The aims of the thesis
are (1) to evaluate these two resources in two Mediterranean heritage agroecosystems, vines and olive
groves, and (2) to understand the effects of agricultural practices, climate and soil via the functional
traits of weeds. To meet these objectives, forage and floral resources, floristic composition as well as
weed community traits were sampled in 32 in production olive groves and vineyards in the Montpellier
area. In addition, the floral traits of 19 common species were measured in a greenhouse experiment under
controlled conditions.

The thesis shows that the forage resource, assessed via digestibility, is qualitative in both agroecosys-
tems, but that it is higher in vineyards (737 ± 104 g kg-1) than in olive groves (644 ± 109 g kg-1)
because tillage increases digestibility by selecting ruderal strategies, although it reduces the supply of
many other services based on weed biomass and diversity. The thesis also indicates that an abundant
floral resource with a long flowering peak is favoured by a moderate mowing practice of 2 to 3 mowings
per year, via its effect on the richness and composition of weed communities. Floral resources vary
according to the richness and floral traits of the communities, which are impacted by farming practices.
For example, mown communities are richer and composed of species that flower earlier. Communities with
a high species richness and composed of species that flower earlier have a longer peak flowering period,
making it possible to provide floral resources for longer. Finally, the last contribution of the thesis is the
exploration of the rarely studied floral phenotype of weeds in relation to their ecological strategies. It
revealed a functional compromise in flower production. Weed species can produce many small flowers of
low stature, producing little pollen and nectar of low sugar content or, conversely, produce few but large
flowers of high stature, producing a lot of pollen and nectar of high sugar content. This compromise is
linked to Grime’s CSR strategies: ruderal species produce many flowers that are cheap to produce, while
competitive species produce few expensive flowers.

The thesis therefore made it possible to evaluate weed forage and floral resources, demonstrating their
potential to be valued as a productive component of the agroecosystem, so as not to affect the yield of
the cultivated plants.
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