
Dans les environnements urbains, les espèces dispa-
raissent localement ou persistent en modifiant leur 
forme, par plasticité ou par adaptation. Le projet 
EvolVille a étudié ces réponses pour quatre plantes 
communes sur 60 sites à Strasbourg représentant 
des gradients de densité du bâti, d’ilots de chaleur, 
de pression de fauche et de dégradation des sols. 
D’après des traits morphologiques (taille des feuilles, 
poids des graines, etc.) mesurés sur des individus in 
situ puis cultivés en conditions similaires en jardin 
botanique, ces espèces font majoritairement preuve 
de plasticité. Néanmoins, certaines conditions ne 
permettent pas le maintien des espèces, comme les 
fauches répétées pour le dactyle et la luzerne lupuline. 
Enfin, des différences génétiques ont été démontrées 
pour ces espèces dans certaines conditions, preuves 
potentielles d’adaptation aux conditions urbaines. 
 
 
 
 
 
 

Organisme national de recherche et d’expérimentation 
sur l’urbanisme, la construction et l’architecture, le Plan 
Urbanisme Construction Architecture, PUCA, développe 
à la fois des programmes de recherche incitative, et des 
actions d’expérimentations. Il apporte son soutien à 
l’innovation et à la valorisation scientifique et technique 
dans les domaines de l’aménagement des territoires, de 
l’habitat, de la construction et de la conception architec-
turale et urbaine.
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Plan Urbanisme Construction Architecture

Dans son programme partenarial pluri-annuel 2018-2022, le PUCA a 
ouvert un chapitre « résilience », et dessiné ainsi, pour les années à 

venir, les perspectives de partenariats avec les représentants des sciences 
du vivant, dans la recherche de réponses aux questions pressantes que 
posent à nos sociétés, l’adaptation au changement climatique, la préser-
vation de la biodiversité, l’usage mesuré des ressources planétaires.

Le programme BAUM est né en 2018 dans le sillage du programme de 
recherche « Vers des politiques publiques de densification et d’intensifi-
cation douces ? Intérêts, limites et opportunités », lancé en 2013 par le 
PUCA ; ce programme s’inscrivait lui-même dans la continuité de travaux 
de recherche précédents, autour des thèmes de la densification, la ville 
dense, ou encore la densité dans le périurbain.  

BAUM est apparu alors qu’on ne pouvait plus ignorer le vivant, dans nos 
villes et dans nos politiques publiques de densification. La loi pour la 
reconquête de la biodiversité, de la nature et des paysages, adoptée en 
2016, nous obligeait ; mais surtout, elle se faisait le reflet d’une prise de 
conscience collective des voies alternatives à rechercher, dans les projets 
de densification urbaine, avec l’aide des écologues, si mal connus des ac-
teurs de l’aménagement.

Que soit ici remerciée en particulier Hélène Peskine, secrétaire per-
manente du PUCA de mai 2017 à septembre 2024, à l’initiative du pro-
gramme BAUM, pour sa clairvoyance et son soutien dans la réalisation et 
la valorisation de celui-ci.

Des partenaires enthousiastes très vite rejoignent le PUCA. Le Muséum 
national d’histoire naturelle, (MNHN), avec en particulier Philippe  
Clergeau, écologue, professeur émérite, directeur scientifique du pro-
gramme BAUM, et l’un des premiers en France à avoir interrogé la place 
de la biodiversité en milieu urbain ; le MNHN accueillera chaque année 
jusqu’en 2023 une rencontre BAUM acteurs-chercheurs, dans le Grand 
amphithéâtre du Muséum, qui nous permettra de partager les avancées 
des recherches avec un public élargi. La Fondation pour la recherche sur la 
biodiversité (FRB), accueille spontanément, dès 2019, dans le cadre d’un 
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post-doctorat de 10 mois, Morgane Flégeau, docteure en géographie et 
aménagement, pour la réalisation d’une revue de la littérature scientifique 
consacrée aux liens entre formes urbaines et biodiversité, à l’échelle du 
quartier, dans les villes occidentales. Des résultats de celle-ci, objet d’une 
publication du PUCA1, nous tirerons des enseignements indispensables 
à la poursuite du programme, et le premier d’entre eux : les chercheurs, 
écologues et urbanistes, géographes, architectes ou sociologues, sont 
très peu nombreux à collaborer, et se comprennent mal car ils utilisent 
des outils de recherche différents. Ainsi, les acteurs de l’aménagement 
parviennent-ils difficilement à s’emparer des résultats de la recherche 
en écologie. La Direction générale de l’aménagement du logement et de 
la nature (DGALN), en charge de la conception des politiques publiques 
d’aménagement, notre partenaire de tous les instants au Ministère de la 
transition écologique (MTE), et l’Office français de la biodiversité, agence 
sous tutelle du MTE, qui voient une opportunité d’encourager la coopé-
ration entre les champs disciplinaires de l’écologie et de l’aménagement 
du territoire, soutiendront le programme BAUM, initié par le PUCA. En-
fin, un comité scientifique du programme réunit 18  représentants de la 
recherche, ou d’institutions en charge de l’animation des politiques pu-
bliques, dans les champs disciplinaires de l’écologie et de l’aménagement 
du territoire, sous la présidence de Philippe Clergeau.

A l’appel à projets de recherche lancé en février 2020 par le PUCA, ré-
pondent quarante-cinq équipes, associant chercheurs et acteurs de l’amé-
nagement, dans les champs disciplinaires de l’écologie et de l’aménage-
ment du territoire. Le territoire national entier est représenté.

Six recherches sont sélectionnées pour être soutenues par le PUCA et ses 
partenaires, l’OFB et la DGALN, et débutent à l’automne 2020 : 

• MORPHOBIOT (Formes urbaines et MORPHOlogie végétales en ville 
pour la BIOdiversité : le cas de la ville de Toulouse) : pilotée par l’Ecole 
nationale supérieure d’architecture de Toulouse 

• BIOREV’AIX (Biodiversité et réseau viaire à Aix-en-Provence) : pilotée 
par l’Université d’Aix-Marseille 

• REAUMUR (Réponses Ecologiques Aux Morphologies Urbaines) : pilo-
tée par l’Université de Franche-Comté 

• EVOLVILLE (L’évolution s’invite en ville) : pilotée par le Centre national 
de la recherche scientifique et l’Université de Strasbourg  

1 Formes urbaines et biodiversité - Un état des connaissances, Réflexions en partage, 
PUCA, 2020 https://www.urbanisme-puca.gouv.fr/formes-urbaines-et-biodiversite-
un-etat-des-a2156.html
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• FRUGACITÉ (FoRmes Urbaines des quartiers de GAre ou à fortes 
contraintes et biodiversITÉ ) : pilotée par la société AREP, filiale de SNCF 
Gares & Connexions

• TRAM’BIOSOL (Intégration de la Trame brune et de la biodiversité lom-
bricienne des sols dans les programmes d’aménagement urbain) : pilotée 
par le bureau d’études Sol Paysage (SA). 

A l’automne 2023, après que les équipes ont pu confronter leurs premiers 
résultats, et soumettre ceux-ci à l’appréciation de leurs pairs et du public 
dans le cadre des rencontres BAUM acteurs-chercheurs, à l’issue d’un ap-
pel à candidatures, François-Marie Martin, géographe, docteur en écolo-
gie, est missionné par le PUCA pour réaliser, au sein du laboratoire THEMA 
de l’Université de Franche-Comté, une synthèse des outils descripteurs de 
la forme urbaine déployés dans les six recherches du programme et pro-
poser un référentiel à destination des acteurs de l’aménagement.

Aujourd'hui, les sept recherches du programme BAUM sont achevées ou 
en voie de l'être. Les rapports de recherche font l'objet d'une publication 
par le PUCA dans une collection destinée à favoriser la diffusion des en-
seignements de ce programme auprès d'un public averti. Nous avons le 
plaisir de vous présenter ici le deuxième cahier.

Le PUCA remercie chaleureusement tous les partenaires du programme, 
institutionnels, chercheurs, partenaires du conseil scientifique et du co-
mité de pilotage, intervenants invités des rencontres acteurs-chercheurs, 
et aussi le public fidèle du programme BAUM, tous compagnons de route 
durant les six ans de cette aventure.

 Sophie Carré,
 Chargée de programmes de recherche,  
 responsable du programme BAUM

 / 7
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Office français de la Biodiversité

Endémique, cosmopolite, aquatique et terrestre, la biodiversité offre  
des biens indispensables à notre quotidien. En ville, ou plus largement 

dans tout espace urbain, et même si la biodiversité de ces écosystèmes est 
souvent qualifiée « d’ordinaire », cette dernière doit être préservée afin de 
rendre des services écosystémiques et contribuer à la résilience de ces ter-
ritoires face aux effets du changement climatique pour qu’ils demeurent 
habitables.

Avec la création de l’Office français de la biodiversité (OFB) en 2020, la 
France s’est dotée d’un opérateur national de référence sur l’eau et la 
biodiversité. L’OFB est ainsi chargé de contribuer à « la surveillance, la 
préservation, la gestion et la restauration de la biodiversité ainsi qu’à la 
gestion équilibrée et durable de l’eau, en coordination avec la politique 
nationale de lutte contre le réchauffement climatique ». Pour répondre à 
ces missions, l’OFB soutient l’acquisition de connaissances, l’expertise et 
la recherche sur les espèces, les milieux (dont la ville) et les usages, pour 
les transférer vers les gestionnaires et acteurs des territoires.

Dans ce cadre, l’OFB a été très sensible à l’invitation du PUCA pour re-
joindre les partenaires du programme « Biodiversité, Aménagement Ur-
bain et Morphologie ». Ce projet ambitieux entrait pleinement dans ses 
objectifs, dans un double cadre : i) poursuivre l’acquisition de connais-
sances sur un écosystème singulier, ii) soutenir des projets de recherche 
alliant plusieurs compétences (écologues, urbanistes, paysagistes, …) et 
des collectivités territoriales, acteurs déterminants dans la préservation 
de la biodiversité urbaine. 

Ce cahier de recherche du PUCA, consacré au projet « L’évolution s’in-
vite en ville », réalisé sur le territoire de l’Eurométropole de Strasbourg, 
apporte notamment de nouvelles connaissances scientifiques permet-
tant de mieux comprendre l’impact des méthodes d’entretien des espaces 
verts pour plusieurs espèces florales. Ces résultats présentent une forte 
opérationnalité pour la collectivité afin qu’elle puisse adapter à l’avenir 
ses pratiques de gestion pour favoriser la biodiversité. L’OFB était parti-
culièrement attaché à ce projet du fait de son lien direct avec la mise en 
œuvre de la Stratégie nationale pour la biodiversité 2030. Bravo pour la 
qualité du travail accompli, travail que va poursuivre la même équipe au 
sein du projet « Ecouter la ville » (2023-2027) soutenu par l’OFB.

Bénédicte Augeard, 
Direction de la recherche et de l’appui scientifique,  

Directrice

 / 9
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Ce cahier présente les activités et les résultats du projet EvolVille, réalisé 
de 2021 à 2023 dans le cadre du programme de Recherche BAUM – Biodi-
versité, Aménagement Urbain et Morphologie – soutenu par le Plan Urba-
nisme Construction Architecture (PUCA) et l’Office français de la biodi-
versité (OFB) en partenariat avec le Muséum national d’histoire naturelle 
et la Direction de l’eau et de la biodiversité (Ministère de la Transition 
écologique et de la Cohésion des territoires - Ministère de la Transition 
énergétique).

Le projet EvolVille a également été soutenu par la Zone Atelier Environne-
mentale Urbaine, l’Eurométropole de Strasbourg et l’Université de Stras-
bourg à travers le programme Investissements – initiative d’excellence 
«  attractivité ».

L’équipe EvolVille remercie les trois étudiants ayant réalisé leur stage de 
fin d’étude de master sur le projet, Clément Gros, Benjamin Baudon et 
Manon Guillaume-Thouvenin. Sont remerciés également les nombreux 
étudiants ayant participé à ce projet, Pauline Barlogis, Margot Bussard, 
Laura Coffigny, Roman Duboz, Daniel Freire Espin, Lucas Gasnier, Guil-
laume Giraudeau, Sinan Gurlek, Hakan Inan, Enzo Jugieau, Margot Kuntz, 
Camille Krust, Tristan Lambry, Marine Langlois, Théo Mangoni, Charlotte 
Martin, Martin Meyer, Marie Mohr, Imane Mohib, Maxime Pujeaut, Oscar 
Schaeffer, Victor Talmot, Hugo Tichit et Éric Weissgerber. 

Le projet EvolVille a profité de l’appui technique, de l’espace et du maté-
riel du Jardin Botanique de l’Université de Strasbourg ; nous les remer-
cions d’avoir rendu une partie du projet possible. 

Nous remercions également nos collègues du LIVE Christophe Enaux, 
Eric Maire, Anne Puissant, Dominique Schwartz, Grzegorz Skupinski 
ainsi que Martine Trautmann du Laboratoire d’Analyses des Sols et des 
Formations superficielles. L’Université de Strasbourg, l’Eurométropole de 
Strasbourg, le CNRS, le Port autonome de Strasbourg, l’Aéroclub d’Alsace, 
le Ministère des armées, le Conservatoire d’Espaces naturels d’Alsace, le 
bailleur Ophéa, la SPL-2 rives, le Château de Pourtalès, les villes de Bisch-
heim et Schiltigheim sont également investis dans cette étude en donnant 
accès à leurs parcelles et en partageant les informations sur leur gestion.
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Les villes sont souvent perçues comme hostiles à la biodiversité. Ainsi, la 
littérature scientifique considère majoritairement l’urbanisation comme 
une menace pour les organismes vivants, notamment à travers la destruc-
tion et la fragmentation de leurs habitats, mais aussi via la modification 
de leur environnement climatique, édaphique, atmosphérique, sonore, 
lumineux. Or, depuis plusieurs décennies, de nombreux travaux de re-
cherche en écologie urbaine ont révélé l’importante diversité d’espèces 
abritées par les villes. La biodiversité est partout dans des lieux où elle est 
attendue, maîtrisée, entretenue (parcs, jardins, cours d’eau) mais aussi 
dans des lieux moins gérés et non dédiés à la nature comme les friches, les 
caniveaux, les trottoirs et les pieds d’arbres. Il est alors intéressant dans un 
contexte de changements globaux de comprendre comment les individus, 
espèces et communautés arrivent à s’accommoder, s’adapter, se recompo-
ser afin de se maintenir et continuer à coloniser ces milieux urbains. Ainsi, 
le cas emblématique de la phalène du bouleau adaptant sa couleur à la 
pollution des villes industrielles (Clarke & Sheppard 1966) a récemment 
été rejoint par une diversité d’autres cas d’adaptation en ville (Lambert et 
al. 2021).

Face à une contrainte (une pression de sélection), une espèce peut réagir 
par trois types de réponse (Figure 1) :

• (i) Extinction ou extension locales : lorsque l’espèce ne peut avoir une 
performance (survie, croissance, reproduction) suffisante pour persister 
dans un environnement donné, elle s’éteint localement. Cette réponse 
peut être rapide mais dépend des capacités de dispersion de l’espèce pour 
la recolonisation des milieux lorsque les conditions redeviennent favo-
rables. A l’inverse si les nouvelles conditions sont favorables à l’espèce, ses 
populations peuvent augmenter localement. Cela aboutit à un réarrange-
ment de la composition en espèces de la communauté.

 / 15

Figure 1. Différents types de réponses des espèces à des contraintes environnementales urbaines. 
© Laurent Hardion
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• (ii) Plasticité phénotypique : face à certaines contraintes, les individus 
d’une espèce peuvent modifier leur forme, leur métabolisme leur com-
portement ou leur phénologie pour un même génotype. Cette plasticité 
phénotypique va permettre à l’espèce de s’accommoder rapidement à la 
variabilité de l’environnement (espèce généraliste), mais souvent au dé-
triment de sa performance (biomasse, reproduction ; Figure 2).

• (iii) Adaptation : de nouvelles conditions environnementales peuvent 
jouer le rôle de filtre de sélection naturelle favorisant les génotypes les 
mieux adaptés (les plus performants). Ainsi, certains génotypes présen-
tant des caractères morphologiques, physiologiques ou phénologiques 
seront sélectionnés au détriment des autres sur plusieurs générations. 
Cette réponse dépend donc de processus à plus long terme et donc moins 
réversibles, mais elle optimise la performance des individus (Figure 2).

Figure 2. Modification de la performance d’une espèce lorsqu’un facteur environnemental passe 
de la condition 'a' vers 'b'. En violet, l’espèce y répond par sa disparition ; en vert, l’espèce répond 
par sa plasticité, elle modifie sa forme pour persister, mais au détriment de sa performance ; en 
bleu, l’espèce s’est adaptée à cette nouvelle condition, elle y atteint sa performance maximale. 
© Laurent Hardion 
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EXTINCTION-REMPLACEMENT DES ESPÈCES ET  
RÉARRANGEMENT DES COMMUNAUTÉS

L’extinction ou l’extension locale des espèces s’étudie souvent à l’échelle 
des communautés végétales à travers leur réarrangement en fonction des 
variations environnementales. A ce niveau, il a déjà été démontré que l’ur-
banisation réduit la richesse des espèces végétales ainsi que l’abondance 
de leurs pollinisateurs (de Barros Ruas et al. 2022). De plus, les diversités 
et différentiations taxonomiques ne sont pas les seules affectées par les 
variables environnementales urbaines. En effet, la diversité fonctionnelle 
des communautés, basée sur les traits fonctionnels des espèces qui les 
composent, est aussi impactée par les gradients urbains. Un trait fonc-
tionnel est une caractéristique morphologique, physiologique ou phéno-
logique d’un individu affectant sa performance dans un environnement 
donné. L’étude de la diversité fonctionnelle permet de dépasser la simple 
considération taxonomique des espèces (1 taxon + 1 taxon = 2 taxons), et 
d’intégrer les caractéristiques écologiques de ces espèces et le fonctionne-
ment des écosystèmes dans les approches comparatives en écologie. C’est 
ainsi que les plantes incapables de s’autoféconder et dépendantes des in-
sectes pour leur pollinisation sont défavorisées en ville relativement au 
milieu rural (Desaegher et al. 2019). Celles colonisant les milieux urbains 
sont généralement capables de s’autoféconder, pollinisées par le vent, à 
cycle de vie court (annuelles), de grande taille, produisant des graines 
lourdes (Palma et al. 2017, Williams et al. 2015). Plus largement il apparaît 
que les assemblages de plantes ont tendance à voir une convergence de 
leur traits végétatifs le long de gradients d’urbanisation mais une diver-
gence de leurs traits de reproduction (Concepción et al. 2017). Les condi-
tions environnementales particulières des zones urbaines favorisent des 
espèces xérophiles - capables de croître sur des sols secs -, nitrophiles - 
tolérant des sols enrichis en nutriments et thermophiles - appréciant des 
températures élevées (Desaegher et al. 2019, Williams et al. 2015). 

DISTINGUER L’ADAPTATION DE LA PLASTICITÉ  
PHÉNOTYPIQUE

Démêler la plasticité de l’adaptation dans les réponses des plantes aux 
gradients urbains requiert une approche associant des observations in 
situ et ex situ (Lambert et al. 2021 ; Figure 3). Le cheminement scienti-
fique se fait souvent de la manière suivante : Tout d’abord, (1) des ob-
servations de terrain permettent de cibler une espèce présentant une 
variation d’un trait (phénotype) entre populations situées dans des envi-

INTRODUCTION / 17
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ronnements contrastés ; (2) La démonstration de la base génétique de 
cette variation de trait peut être faite par des cultures d’individus issus des 
différents environnements, idéalement en conditions croisées, ou bien en 
jardin botanique avec des conditions similaires pour tous les individus. 
Si les différences entre les populations s’inversent (en transplantations 
croisées) ou s’estompent (en jardin botanique), l’espèce peut être consi-
dérée plastique pour le trait étudié. Si des différences sont conservées en 
écho aux observations de terrain, la base génétique de cette variation est 
retenue ; (3) la recherche d’un facteur environnemental explicatif de 
cette variation (pression de sélection) inscrit le reste de la démarche dans 
une perception mécanistique. Par exemple, l’étude des conditions envi-
ronnementales dans lesquelles les différentes populations étudiées se dé-
veloppent permet d’isoler certains paramètres représentant une pression 
de sélection potentielle, en recherchant des relations avec la variation du 
trait étudié. (4) Enfin, une expérimentation sur la performance (survie, 
reproduction, croissance) de l’espèce selon ces différences génétiques, en 
conditions contrôlées ou en transplantations croisées, permettra ou non 
de valider l’hypothèse d’adaptation. Une amélioration de la reproduction, 
de la survie ou de la croissance d’un génotype donné dans une condition 
environnementale donnée signale un avantage sélectif de la valeur d’un 
trait pour ce génotype, l’hypothèse est validée. La variation génétique du 
trait étudié peut aussi répondre à d’autres forces évolutives plus aléatoires 
que la sélection naturelle, comme la dérive génétique et les flux de gènes, 
sans avantage sélectif, l’hypothèse d’adaptation est alors non validée.

Figure 3. Démarche scientifique pour distinguer plasticité et adaptation au milieu urbain. (1) 
observations de la variation d’un trait fonctionnel d’une espèce-cible et caractérisation de l’envi-
ronnement in situ ; (2) expérimentations ex situ en transplantations croisées et/ou en jardin bota-
nique, et distinction des parts respectives de la différentiation génétique du trait et de sa plasticité 
phénotypique ; (3) hypothèses mécanistiques et choix des paramètres environnementaux à isoler 
et tester ; (4) expérimentations en laboratoire selon un paramètre (ici la température) et mesure 
des performances afin de prouver l’avantage sélectif de la valeur du trait. © Laurent Hardion 
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Il est à noter qu’aucun outil moléculaire n’est évoqué dans ce chemine-
ment méthodologique. La plupart des études démontrant une adaptation 
en milieu urbain se basent sur l’observation de différences phénotypiques 
et non pas sur des données génomiques, bien qu’il existe déjà quelques 
tentatives pionnières (Perrier et al. 2020). Ainsi, pour les espèces végétales 
(Tableau 1), seul le modèle du trèfle blanc, Trifolium repens L. (Fabaceae), 
et de sa teneur en HCN (composé limitant l’herbivorie mais favorisant le 
gel de la plante) se passe d’expérimentation en conditions contrôlées, car 
les chercheurs étudient directement les fréquences alléliques du gène im-
pliqué dans l’expression de ce trait comme preuve de sélection (Thomp-
son et al. 2016 ; Santangelo et al. 2022). Un avantage de travailler à l’échelle 
de résolution du gène est de pouvoir encore mieux différencier les effets 
de la sélection naturelle de la dérive génétique et des flux de gènes, en 
comparant la fréquence allélique de ce gène à celles de marqueurs géné-
tiques neutres. Dans le cas de Trifolium repens et de sa teneur en HCN, 
Santangelo et al. (2018) ont d’ailleurs démontré que la dérive génétique 
peut jouer un effet important dans la distribution spatiale de ce trait, ve-
nant brouiller le signal adaptatif.

A l’exception de l’étude pionnière de Cheptou et al. (2008), les 13 études 
portant sur l’adaptation d’espèces végétales au milieu urbain ont été pu-
bliées très récemment (2016-2023). La plupart de ces études démontrent 
une différence génétique des traits mesurés, principalement en cultivant 
des génotypes différents dans des conditions similaires en jardin bota-
nique. Ces différences ne sont pas systématiquement observées au pré-
alable in situ, sur le terrain (Tableau 1, approche expérimentale). Les cas 
de transplantations croisées sont très rares (Thompson et al. 2016 ; Gorton 
et al. 2018), sûrement du fait de la plus grande difficulté méthodologique 
de ce protocole. Néanmoins, la dimension mécanistique est très peu inté-
grée dans ces études, comme le montre les modalités environnementales 
prises en compte pour échantillonner différents génotypes et caractériser 
leur environnement. En effet, la plupart des études ne considèrent qu’une 
distinction binaire entre environnements urbain et non-urbain (rural, su-
burbain ou "naturel" ; tableau 1, 'Facteur environnemental'). La différen-
tiation génétique entre les individus échantillonnés n’est démontrée avec 
une analyse génétique de marqueurs ADN neutres que dans un faible 
nombre d’études (Yakub & Tiffin 2017 ; Santangelo et al. 2022 ; Fukano 
et al. 2023 ; Schmitz et al. 2023). Enfin, la moitié de ces études parvient 
à démontrer l’avantage sélectif des différences génétiques de traits dans 
différentes conditions environnementales à travers des mesures de per-
formance (e.g. Dubois & Cheptou 2017 ; Fukano et al. 2023).
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20 /  ÉVOLVILLE - RÉPONSES DES PLANTES AUX GRADIENTS ENVIRONNEMENTAUX URBAINS

Auteurs Espèce Ville
Facteur  

environnemental
Design  

expérimental
Estimation de la  

performance
Plasticité, base géné-
tique ou adaptation

Principaux résultats

Cheptou et al. 2008; 
Dubois & Cheptou 2017; 
Lambrecht et al. 2016

Crepis sancta  
(Asteraceae)

Montpellier, 
France

Urbain / rural OBS, JB, RT
Modélisation du coût de 
dispersion ; nombre d’in-
florescences

Adaptation

“Urban plants produced less dispersing seeds, were 
larger, flowered and senesced later, had higher photo-
synthetic capacity and water-use efficiency, and higher 
leaf nitrogen content.”

Thompson et al. 2016
Trifolium repens 
(Fabaceae)

4 villes  
N-Américaines

Distance au centre OBS, RT, GC
Herbivorie, performance 
reproductive, biomasse

Génétique
“Urban plant had lower HCN content, without fitness 
benefit.”

Yakub & Tiffin 2017
Lepidium vergini-
cum (Brassicaceae)

5 villes  
N-Américaines

Urbain / rural JB, GN - Génétique
“Urban plants bolted sooner and longer before flowe-
ring, grew larger, had fewer leaves, produced more 
seeds, and are less plastic than rural plants ex situ.”

Gorton et al. 2018
Ambrosia artemisii-
folia (Asteraceae)

Minneapolis, 
USA

Urbain / rural RT Nombre de fleurs et fruits ~ Adaptation
“For a given site, urban seeds flowered earlier than rural 
seeds. For a given seed origin, flowering is earlier in 
rural sites (counter-gradient effect).”

Fukano et al. 2020
Digitaria ciliaris 
(Poaceae)

Tokyo, Japon Urbain / rural JBE
Biomasse au-dessus et 
au-dessous du sol

Adaptation
“Urban plants showed better fitness than rural ones in 
low competition conditions, and conversely.”

Pisman et al. 2020
Taraxacum offici-
nale (Asteraceae)

Ghent, Belgique
Urbain / suburbain 
/ rural

JBE
Biomasse sous-sol, poids 
des graines, nombre de 
graines et inflorescences

Génétique &  
plastique

“Urban plants had a reduced early seed production 
following herbivory ex situ.”

Weston et al. 2021
Phalaris arundina-
cea (Poaceae)

Ohio, USA
Urbain / sub-urbain 
/ rural / naturel

JBE Biomasse totale
Génétique &  
plastique

“Urban population was larger aboveground and had 
greater stress tolerance ex situ (leaf dry matter content, 
specific root length). Plasticity itself seems adaptative 
depending on urban contexts.”

Qu et al. 2022
Arabidopsis thalia-
na (Brassicaceae)

Ghent, Belgique Landcover gradient JBE - Génétique
“Larger sizes and decreased trichome density and seed 
set, and higher tolerance to herbivory with urbanisation 
ex situ.”

Santangelo et al. 2022
Trifolium repens 
(Fabaceae)

160 villes mon-
diales

Distance au centre & 
urbain / rural

OBS, GC, NG - Génétique
“In cities with urban plant had lower HCN content in 
situ, more genetic differentiation on HCN genes than 
on neutral markers.”

Fukano et al. 2022
Eleusine indica 
(Poaceae)

Tokyo, Japon Urbain / rural JBE
Biomasse au-dessus et 
au-dessous du sol

~ Adaptation
“Urban plants showed better fitness than rural ones in 
low competition conditions, and conversely.”

Taichi & Ushimaru 2023
Commelina com-
munis (Commeli-
naceae)

Osaka-Kobe, 
Japon

Urbain / suburbain 
/ rural

OBS, JB -
Génétique &  
plastique

“In urban, lower leaf number and SLA (genetic) and 
higher plant height and leaf area (plastic).”

Schmitz et al. 2023
Arabidopsis thalia-
na (Brassicaceae)

Cologne,  
Allemagne

Indicateurs basés 
sur l’écologie des 
plantes

OBS, JBE, GN
Diamètre rosette, hauteur 
plante, nombres de feuilles, 
fleurs et fruit

Génétique
“Genetic difference of dormancy and flowering among 
sites, but opposite patters in situ and ex situ (coun-
ter-gradient effect).”

Fukano et al. 2023
Oxalis corniculata 
(Oxalidaceae)

Tokyo, Japon
Urbain / espaces 
verts

OBS, JBE, GN
Biomasse, taux photosyn-
thétique (assimilation CO2)

Adaptation
“More red leaves in urban in situ, and red leaves perfor-
med better under heat stress ex situ, and conversely for 
green leaves.”

Tableau 1. Synthèse des études d’écologie évolutive urbaine ciblant l’adaptation d’une espèce végétale à l’urbanisation.

OBS, observations in situ ; JB, Culture en jardin botanique ; JBE, JB avec expérimentation ; 
RT, transplantations reciproques ; GC, marqueurs génétiques codants ; GN, marqueurs génétiques neutres 
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Auteurs Espèce Ville
Facteur  

environnemental
Design  

expérimental
Estimation de la  

performance
Plasticité, base géné-
tique ou adaptation

Principaux résultats

Cheptou et al. 2008; 
Dubois & Cheptou 2017; 
Lambrecht et al. 2016

Crepis sancta  
(Asteraceae)

Montpellier, 
France

Urbain / rural OBS, JB, RT
Modélisation du coût de 
dispersion ; nombre d’in-
florescences

Adaptation

“Urban plants produced less dispersing seeds, were 
larger, flowered and senesced later, had higher photo-
synthetic capacity and water-use efficiency, and higher 
leaf nitrogen content.”

Thompson et al. 2016
Trifolium repens 
(Fabaceae)

4 villes  
N-Américaines

Distance au centre OBS, RT, GC
Herbivorie, performance 
reproductive, biomasse

Génétique
“Urban plant had lower HCN content, without fitness 
benefit.”

Yakub & Tiffin 2017
Lepidium vergini-
cum (Brassicaceae)

5 villes  
N-Américaines

Urbain / rural JB, GN - Génétique
“Urban plants bolted sooner and longer before flowe-
ring, grew larger, had fewer leaves, produced more 
seeds, and are less plastic than rural plants ex situ.”

Gorton et al. 2018
Ambrosia artemisii-
folia (Asteraceae)

Minneapolis, 
USA

Urbain / rural RT Nombre de fleurs et fruits ~ Adaptation
“For a given site, urban seeds flowered earlier than rural 
seeds. For a given seed origin, flowering is earlier in 
rural sites (counter-gradient effect).”

Fukano et al. 2020
Digitaria ciliaris 
(Poaceae)

Tokyo, Japon Urbain / rural JBE
Biomasse au-dessus et 
au-dessous du sol

Adaptation
“Urban plants showed better fitness than rural ones in 
low competition conditions, and conversely.”

Pisman et al. 2020
Taraxacum offici-
nale (Asteraceae)

Ghent, Belgique
Urbain / suburbain 
/ rural

JBE
Biomasse sous-sol, poids 
des graines, nombre de 
graines et inflorescences

Génétique &  
plastique

“Urban plants had a reduced early seed production 
following herbivory ex situ.”

Weston et al. 2021
Phalaris arundina-
cea (Poaceae)

Ohio, USA
Urbain / sub-urbain 
/ rural / naturel

JBE Biomasse totale
Génétique &  
plastique

“Urban population was larger aboveground and had 
greater stress tolerance ex situ (leaf dry matter content, 
specific root length). Plasticity itself seems adaptative 
depending on urban contexts.”

Qu et al. 2022
Arabidopsis thalia-
na (Brassicaceae)

Ghent, Belgique Landcover gradient JBE - Génétique
“Larger sizes and decreased trichome density and seed 
set, and higher tolerance to herbivory with urbanisation 
ex situ.”

Santangelo et al. 2022
Trifolium repens 
(Fabaceae)

160 villes mon-
diales

Distance au centre & 
urbain / rural

OBS, GC, NG - Génétique
“In cities with urban plant had lower HCN content in 
situ, more genetic differentiation on HCN genes than 
on neutral markers.”

Fukano et al. 2022
Eleusine indica 
(Poaceae)

Tokyo, Japon Urbain / rural JBE
Biomasse au-dessus et 
au-dessous du sol

~ Adaptation
“Urban plants showed better fitness than rural ones in 
low competition conditions, and conversely.”

Taichi & Ushimaru 2023
Commelina com-
munis (Commeli-
naceae)

Osaka-Kobe, 
Japon

Urbain / suburbain 
/ rural

OBS, JB -
Génétique &  
plastique

“In urban, lower leaf number and SLA (genetic) and 
higher plant height and leaf area (plastic).”

Schmitz et al. 2023
Arabidopsis thalia-
na (Brassicaceae)

Cologne,  
Allemagne

Indicateurs basés 
sur l’écologie des 
plantes

OBS, JBE, GN
Diamètre rosette, hauteur 
plante, nombres de feuilles, 
fleurs et fruit

Génétique
“Genetic difference of dormancy and flowering among 
sites, but opposite patters in situ and ex situ (coun-
ter-gradient effect).”

Fukano et al. 2023
Oxalis corniculata 
(Oxalidaceae)

Tokyo, Japon
Urbain / espaces 
verts

OBS, JBE, GN
Biomasse, taux photosyn-
thétique (assimilation CO2)

Adaptation
“More red leaves in urban in situ, and red leaves perfor-
med better under heat stress ex situ, and conversely for 
green leaves.”
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L’ÉVOLUTION NON-ADAPTATIVE : DIVERSITÉ  
GÉNÉTIQUE ET FLUX DE GÈNES

Les variables environnementales urbaines n’ont pas uniquement un ef-
fet d’exclusion/inclusion, de pression de sélection ou de stress diminuant 
ou améliorant la performance des espèces, mais elles peuvent aussi in-
fluencer leur capacité à se disperser et à se reproduire. Ce faisant, elles ont 
un impact sur la diversité génétique, sa structuration et les flux de gènes 
entre populations. Initialement, l’urbanisation est perçue comme néfaste 
aux espèces par la destruction de leur habitat, réduisant la diversité géné-
tique des populations notamment par l’effet de la dérive génétique sur les 
petites populations (Holderegger et Di Giulio, 2010 ; Crispo et al., 2011). 
De plus, la fragmentation de cet habitat tend à réduire les flux de gènes 
et augmenter la différenciation génétique entre populations. Mais sur la 
base de 167 études de génétique des populations en environnement ur-
bain, Miles et al. (2019) ont partiellement rejeté l'hypothèse selon laquelle 
l'urbanisation diminuerait nécessairement la diversité génétique au sein 
des populations ou augmenterait la différenciation génétique entre elles. 
En effet, l’urbanisation peut entraver ou faciliter les flux génétiques, selon 
les espèces et leurs caractéristiques ainsi que les villes étudiées. Ainsi, les 
environnements urbains peuvent aussi faciliter les échanges génétiques 
entre les populations grâce à divers mécanismes, notamment le transport 
assisté par l’humain et la création de corridors de dispersion (Jha et Kre-
men, 2013 ; LaPoint et al., 2015). Cette facilitation urbaine peut introduire 
de nouveaux allèles dans les populations urbaines, influençant poten-
tiellement leur adaptabilité aux conditions urbaines (Munshi-South et 
Richardson, 2020). Cependant, Miles et al. (2019) remarquent également 
que la grande variabilité des traits fonctionnels des espèces étudiées peut 
limiter les tendances générales. Une seconde revue de la littérature sur les 
flux de gènes en fonction des connectivités écologiques en milieu urbain 
(urban landscape genetics) a une fois de plus souligné que les caractéris-
tiques urbaines peuvent entraver, favoriser ou ne montrer aucune relation 
cohérente avec le flux de gènes, selon les traits des espèces et les villes 
(Fusco et al. 2021). Ces synthèses soulignent également le biais de ce type 
d’étude ne représentant généralement qu’une espèce, la plupart du temps 
un tétrapode vertébré, dans une seule ville, généralement d’Amérique du 
Nord.
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Le projet de recherche EvolVille étudie la réponse des espèces végétales 
aux gradients environnementaux urbains, aux échelles emboitées des 
communautés, des populations et des gènes. Pour cela, un observatoire 
à long terme de la biodiversité urbaine a été mis en place en 2020 par la 
caractérisation et le suivi d’une soixantaine de sites répartis dans l’Euro-
métropole de Strasbourg selon différents gradients d’urbanisation.

SITES D’ÉTUDE

• (1) Un gradient d’imperméabilisation du paysage allant de contextes fo-
restiers à urbanisés (Figure 4) tout en évitant les contextes agricoles, dif-
ficiles à situer dans ce gradient naturel à urbain (BD végétation grande 
échelle, Eurométropole de Strasbourg, 2017 ; NDVI, image Sentinel 2, 
30.04.2019). 

• (2) Le deuxième gradient considéré est un gradient de gestion d’abord 
réalisé à partir de la physionomie de la végétation (gazons, prairies, 
friches) puis affiné à l’aide de questionnaires soumis aux gestionnaires 
des espaces. La forte dynamique urbaine induit des disparitions de sites 
au cours du temps qui sont remplacés par de nouveaux. C’est ainsi, qu’en 
2023, un total de 65 sites a été suivi au moins une année.

  / 25
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Figure 4. Distribution des sites de l’observatoire de la biodiversité urbaine EvolVille sur l’Eurométropole de 
Strasbourg selon l’occupation du sol (OCS2019, Région Grand Est). Les traits noirs symbolisent les limites des 
communes, celle à droite de la carte symbolisant également la frontière Franco-Allemande. 
© Audrey Muratet
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GRADIENTS ENVIRONNEMENTAUX URBAINS

En plus des deux gradients d’urbanisation utilisés pour notre plan 
d’échantillonnage des 60 sites, ceux-ci ont également été décrits en fonc-
tion des densités humaine et bâtie dans leur voisinage ainsi que par des 
variables climatiques et édaphiques locales. 

• Variables paysagères (voir encadré 1) : 

Au sein d’une zone tampon de 100 à 500 m de rayon partant du centre des 
carrés d’observation de la flore (voir p.33), nous avons estimé la densité 
de routes (en m/m2, BD Topo v3.0 ; IGN 2020), la densité de population 
humaine sur son lieu de résidence fiscale (en habitants/km², données car-
royées Filosofi 2017 ; INSEE 2017 ;  BD Topo v3.0 ; IGN, 2020 ; données de 
bâti utilisées pour désagréger à fine échelle la donnée de population), la 
hauteur moyenne du bâti, correspondant à la somme des volumes des bâ-
timents divisée par la somme des surfaces bâties (données BD Topo v3.0  ; 
IGN 2020), et la quantité de végétation représentée par l’indice de végé-
tation (Normalized Difference Vegetation Index : NDVI) moyen dans la 
zone tampon (image Sentinel 2 du 23.07.2020, tuile 32ULU, issu du Pôle de 
Données Français THEIA au niveau 2A corrigée des effets topographiques 
et atmosphériques) ainsi que sa continuité à l’aide d’un Indice d'agréga-
tion pour les valeurs de NDVI à un seuil fixé à 0,6.

• Variables climatiques locales : 

Des capteurs de type iButton (Proges Plus) ont été installés sur 55 des 
sites étudiés, au sein de nichoirs à insectes (Figure 5), afin de recueillir 
les conditions climatiques locales. Pour les sites où il n’y a pas eu de cap-
teur installé (cinq sites), une interpolation a été réalisée à partir des sites 
voisins. La moitié des capteurs installés ont enregistré la température 
uniquement tandis que l’autre moitié associait mesures de température 
et hygrométrie (pourcentage d’humidité atmosphérique). La température 
(résolution de 0.5°C) et l’hygrométrie (résolution de 1%) ont été enregis-
trées toutes les heures 24h/24h en continu depuis avril 2022. 

• Variables de gestion : 

Des données de gestion des sites herbacés ont été récoltées auprès des 
gestionnaires de site, décrivant la période de fauche (précoce, estivale, 
tardive, toute l’année), la fréquence de fauches par an (allant de 0 à 16), 
le type de fauche (coupe ou broyage), et l’export ou non des produits de 
fauche.

LE PROJET EVOLVILLE, QUAND L’ÉVOLUTION S’INVITE EN VILLE  / 27
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Encadré 1. Description et estimation des variables paysagères urbaines mobilisées dans le projet  
EvolVille. © Kenji Fujiki
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• Variables pédologiques : 

À l’aide d’un sondage à la tarière au plus proche des relevés floristiques 
(voir p.33) et sur toute la profondeur du sol (jusqu’à rencontrer un obs-
tacle, Figure 5), les différents horizons ont été décrits en termes de cou-
leur (Code Munsell 2010), de texture dominante (argileuse/limoneuse/
sableuse), de teneur en éléments grossiers (> 2 mm de diamètre) et des 
potentielles traces d’hydromorphie. La réserve utile en eau du sol, i.e. la 
quantité d’eau maximale qu’il peut contenir, a été estimée selon sa pro-
fondeur, son coefficient de texture et sa teneur en éléments grossiers. Trois 
échantillons de sol ont été prélevés dans l’horizon de surface (20 cm), le 
plus crucial pour les racines des plantes herbacées, pour réaliser des ana-
lyses en laboratoire de la granulométrie, la fertilité (pH, teneurs en carbo-
nates, en carbone organique, en azote total et calcul du ratio C/N). Enfin, 
la compacité du sol a été estimée par la densité apparente à l’aide de prélè-
vements de trois cylindres enfoncés en surface pour mesurer le ratio entre 
le poids sec du sol et son volume.

Figure 5. A gauche, nichoir à insectes placé sur chaque site pour enregistrer température et humi-
dité locales ; à droite, sondage à la tarière pour la description des horizons du sol. 
© Audrey Muratet
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Après une analyse des corrélations entre toutes ces variables environne-
mentales, les cinq variables retenues comme les plus représentatives des 
gradients urbains analysés sont : (i) la hauteur moyenne du bâti comme 
variable représentative de la fragmentation de l’habitat à l’échelle pay-
sagère (détails dans l’encadré 1), (ii) la température nocturne locale 
moyenne sur un an, reflétant l’ilot de chaleur urbain, (iii) le nombre de 
fauches illustrant l’intensité de gestion des sites et, (iv) la teneur en sable 
et (v) en azote illustrant respectivement la déstructuration et l’eutrophisa-
tion des sols.
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MISE EN PLACE D’UN OBSERVATOIRE

L’inventaire des plantes vasculaires a été réalisé en juin-juillet au sein de 
trois séries de cinq carrés d’1 m² dans chaque site et répété chaque année 
entre 2020 et 2023. Les espèces présentes au sein des 15 carrés ont été no-
tées. Les communautés ont été analysées ensuite d’un point de vue taxo-
nomique et fonctionnel. Au niveau de la communauté, nous n'avons pas 
mesuré les traits sur le terrain mais utilisé les bases de données et Flores 
existantes (TRY, BiolFlor, Baseflor et Flora Gallica) pour associer les per-
formances et les traits fonctionnels à chaque espèce recensée et dériver 
des moyennes pondérées par la fréquence des espèces dans la commu-
nauté.

RECOMPOSITIONS FONCTIONNELLES  
EN RÉPONSE À L’URBANISATION

Sur les quatre années du suivi, 316 espèces ont été recensées. En réponse 
à l’urbanisation on assiste à un appauvrissement des communautés qui 
se réarrangent vers des assemblages d’espèces à période de floraison plus 
longue, non dépendantes des insectes pour leur pollinisation, de petite 
taille. Les tendances observées pour la taille contredisent la plupart des 
études (Palma et al. 2017) : ici, les espèces voient leur taille diminuer 
de près de 10 cm lorsque la température augmente d'1°C. A partir de 
5  fauches par an, la taille moyenne des espèces est en-dessous de 80 cm 
(versus entre 80 et 120 cm pour les sites non fauchés, Figure 6). Les stra-
tégies de survie varient selon les gradients urbains analysés, les espèces 
vivaces étant favorisées par une gestion très intensive des espaces, mais 
défavorisées par les hautes températures urbaines (Figure 7). Les caracté-
ristiques du sol ne montrent pas de relations significatives ou fortes sur les 
assemblages des communautés.

Les espèces avec une période de floraison étalée peuvent être considérées 
comme des opportunistes (généralistes) telle la pâquerette (Bellis peren-
nis), le Séneçon du Cap (Senecio inaequidens) ou la Véronique de Perse 
(Veronica persica) capables de fleurir à n’importe quel moment de l’année 
lorsque les conditions leur sont favorables. Les espèces avec une période 
de floraison plus restreinte sont quant à elles spécialisées sur une saison 
et ainsi plus sensibles à des perturbations environnementales. C’est le cas 
du Céraiste nain (Cerastium pumilum) qui fleurit en avril-mai, la Fléole 
des prés (Phleum pratense) qui ne fleurit qu’en juillet ou de l’Epilobe 
d’automne (Epilobium brachycarpum) qui fleurit en août-septembre. Le 
nombre d’opportunistes augmente avec l’excès de chaleur urbain, tandis 
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Figure 6. Hauteur moyenne des assemblages végétaux en fonction de la température nocturne et 
du nombre de fauches par an. © Audrey Muratet

que les spécialistes vont disparaitre quand les conditions approchent des 
extrêmes climatiques. Les effets du paysage bâti et de la gestion locale sur 
la période de floraison vont également dans le sens d’une perte des es-
pèces aux périodes de floraison courtes (Figure 8).

Les espèces entomophiles, dépendantes des insectes pour leur pollinisa-
tion, sont plus rares dans les paysages très compactés. La fragmentation 
induite par les bâtiments pourrait limiter les déplacements des pollini-
sateurs et ainsi favoriser les espèces qui n’en dépendent pas, les espèces 
anémophiles pollinisées par le vent (Figure 9). 
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Figure 7. Proportion d’espèces vivaces au sein des assemblages végétaux en fonction du nombre 
de fauches par an et de la température moyenne annuelle nocturne locale. © Audrey Muratet 
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Figure 8. Durée de la période de floraison moyenne des assemblages végétaux en fonction de la 
température nocturne, de la hauteur moyenne du bâti dans un rayon de 300 m autour du site et 
du nombre de fauches par an.  © Audrey Muratet
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Figure 9. Proportion d’espèces entomophiles au sein des assemblages végétaux en fonction de la 
hauteur moyenne du bâti dans un rayon de 300 m autour du site. © Audrey Muratet 
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CHOIX DES ESPÈCES

A l’échelle des populations, l’étude des réponses des plantes à l’urbani-
sation a ciblé quatre espèces parmi celles présentes dans le plus grand 
nombre de sites, en excluant celles à floraison précoce ou tardive, tout 
comme les espèces régulièrement présentes dans les semences com-
merciales. Ainsi, le plantain lancéolé, Plantago lanceolata L. (Planta-
ginaceae) a été étudié sur un minimum de 46 sites, la luzerne lupuline, 
Medicago lupulina L. (Fabaceae) sur 25 sites minimum, le dactyle ag-
gloméré, Dactylis glomerata L. (Poaceae) sur 19 sites minimum, et le 
trèfle des près, Trifolium pratense L. (Fabaceae) sur 23 sites minimum, 
avec une variation positive selon les traits mesurés et le matériel végétal 
disponible sur site. Ces quatre espèces présentent aussi des distinctions 
fonctionnelles intéressantes, prenant respectivement la forme d’une ro-
sette basale, d'une herbacée prostrée, d’une herbacée dressée, et d’une 
graminée cespiteuse. A titre d’exemple, nous pouvons faire l’hypothèse 
que la perturbation de fauche se portera sur l’ensemble de la biomasse 
aérienne du dactyle, sur les inflorescences et partiellement sur les feuilles 
du plantain et du trèfle, et ne devrait pas impacter directement la luzerne 
(Figure  10). De plus, la luzerne et le trèfle sont entomophiles - pollinisées 
par des insectes - et zoogames – leurs semences sont dispersées par les 
animaux -, alors que le plantain et le dactyle sont principalement anémo-
philes et anémogames - leur pollen et leurs semences sont dispersés par 
le vent.
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Figure 10. Choix des espèces et distinction de forme entre, de gauche à droite, Plantago lanceo-
lata, Medicago lupulina, Dactylis glomerata et Trifolium pratense. Les tirets représentent une 
hauteur de fauche potentielle entrainant des dommages et des conséquences différentes pour 
chaque espèce. © Laurent Hardion
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CHOIX DES TRAITS FONCTIONNELS ÉTUDIÉS

Parmi les traits fonctionnels mesurés dans le projet EvolVille, la masse fo-
liaire par unité de surface (leaf mass per area LMA), inverse de la surface 
spécifique foliaire (specific leaf area SLA), correspond à la masse sèche 
de la feuille par unité de surface foliaire (kg/m2, mesurée sur la troisième 
feuille sommitale). La surface de la feuille a été mesurée avec un scanner 
portable CI-202 (CID-Bioscience ; résolution de 0,1 mm), et son poids sec 
pesé à une résolution de 0,1 mg après 48 h à 80°C. La longueur étirée 
reproductive, proche de la hauteur de la plante en fleur, a été mesurée du 
point de fixation au sol jusqu’au sommet de l’inflorescence en étirant-dé-
ployant l’échantillon. Le poids des graines a été mesuré par lot de 30 
graines-akènes à une résolution de 0,1 mg après 48 h à 80°C, en mélange à 
l’échelle populationnelle in situ, et par individu ex situ. Le taux de germi-
nation a été estimé en phytotron (16h jour à 30°C / 8h nuit à 20°C) durant 
deux mois sur 20 graines récoltées in situ par site et par espèce.

La réponse de ces quatre espèces en termes d’extinction ou d’extension a 
été analysée à l’aide des données de présence et d’absence issues du pro-
tocole d’étude des communautés exposé précédemment. Pour distinguer 
les réponses de plasticité et d’adaptation, une phase de terrain (in situ) et 
une phase de culture en jardin botanique (ex situ) ont été menées avec 
un an d’intervalle (2021 et 2022). Une partie des graines récoltées in situ 
ont permis de cultiver de nombreux individus jusqu’à maturité pour la 
mesure des traits ex situ (Figure 11). Parmi les 60 sites du projet, 45 sites 
ont été représentés ex situ pour le plantain, 36 pour la luzerne, 25 pour le 
dactyle et 31 pour le trèfle.

Figure 11. Étapes de la mise en culture ex situ. De gauche à droite, germination en conditions 
contrôlées (phytotron), plants en godets, et plantes en pots (1,3 L). © Audrey Muratet
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RÉPONSES D’EXTINCTION, PLASTICITÉ ET  
ADAPTATION

En termes d’extinction/persistance, le dactyle et la luzerne montrent une 
fréquence significativement réduite face à la pression de fauche. Cette 
aversion à la fauche est plus prononcée pour le dactyle et accompagnée 
d’une perte de performance en termes de viabilité de la descendance 
(taux de germination) sur des sols enrichis en azote et des paysages ur-
bains fragmentés par le bâti (Figure 12).

Pour les traits étudiés, 13 effets significatifs ont été observés uniquement 
in situ et constituent donc des preuves de plasticité des espèces étudiées 
(Tableau 2). A titre d’exemple, la longueur des inflorescences/fleurs réagit 
uniquement par plasticité environnementale, et essentiellement pour le 
trèfle face au pourcentage de sable dans le sol et aux températures noc-
turnes, indicateurs potentiels d’aridité.

Seule la hauteur du bâti a eu un effet sur la hauteur reproductive du trèfle 
à la fois in situ et ex situ (Figure 13). C’est donc le seul effet présentant 
clairement une base génétique, puisque la différence entre les sites ob-
servées in situ s’est maintenue en culture en jardin botanique. La hauteur 
reproductive est un trait fonctionnel souvent corrélé à la capacité de dis-
persion en termes de distance, notamment pour les espèces anémoga-
mes, mais aussi pour des dispersions barochores ou zoochores (Thomson 
et al., 2011). Or, Cheptou et al. (2008) ont démontré que la dispersion de 
Crepis sancta s’est adaptée à des environnements fortement imperméabi-
lisés, en produisant moins de types d’akènes capables de se disperser sur 
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Figure 12. Effets des variables environnementales sur la performance du dactyle en termes de 
persistance/extinction (Fréquence in situ) et de production d’une descendance viable (Taux de 
germination des graines récoltées in situ et mises à germer en conditions contrôlées). 
©Alejandro Sotillo
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de longues distances (i.e. avec une forte probabilité de tomber hors de son 
habitat). Dans notre étude, la plus faible hauteur reproductive du trèfle 
en milieu fortement fragmenté pourrait être adaptée à une dispersion 
plus locale, augmentant la probabilité de survie de la descendance, et cela 
malgré la dispersion zoochore de l’espèce (Thomson et al., 2011). Comme 
expliqué précédemment, cette différence génétique devra ensuite être 
testée en transplantation croisée ou en expérimentation en conditions 
contrôlées afin de démontrer s’il s’agit d’une adaptation, permettant au 
génotype associé une meilleure performance dans l’environnement où il 
se trouve initialement.

Quatre autres effets ont été trouvés exclusivement ex situ (Figure 14), ce 
qui n’était pas attendu conceptuellement dans notre méthodologie, et 
donc peu réfléchi en termes d’implications évolutives. Dans la plupart des 
études analogues (7/13 ; Tableau 1), les traits ne sont pas mesurés in situ 
et les conclusions se basent uniquement sur des données ex situ, ou bien 
cette incongruence n’est pas discutée et l’ex situ suffit à démontrer la base 
génétique (e.g. Taichi & Ushimaru, 2024). Ces effets ex situ dénotent cer-
tainement eux aussi de différences entre populations, donc possédant une 
base génétique, donc héréditaire (acquis des parents) et potentiellement 
présentes aussi in situ (Tableau 3). De plus, ces différences sont structu-
rées le long de certains gradients environnementaux, et donc peuvent 
représenter de potentielles adaptations à tester expérimentalement. Ex-
primées nettement par les individus cultivés en jardin botanique, ces 
différences ont pu être masquées sur le terrain par l’effet additionné de 
la plasticité phénotypique due à de la concurrence plus accrue, ou des 
conditions environnementales plus contraignantes (e.g. sols urbains, per-
turbations, absence d’arrosage), et d'autres variables environnementales 

Figure 13. Effets de la hauteur moyenne du bâti (fragmentation de l’habitat ; sur 300 m de rayon) 
sur la longueur reproductive du trèfle. ©Alejandro Sotillo
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Tableau 2. Effets des variables explicatives (modèle linéaire multivarié par trait et par espèce, 
séparément in situ et ex situ) sur les moyennes par population des traits fonctionnels in situ et ex 
situ, ainsi que sur les taux de germination et la fréquence de chaque espèce étudiée in situ. Pour 
chaque interaction trait x variable, les coefficients sont présentés in situ | ex situ.
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Trait Espèce
Fréquence 
de fauches

% N
tot

  
du sol

% en sable 
du sol

Température  
nocturne

Hauteur moy. 
du bâti

LMA (kg/m2)

D. glomerata ns | ns ns | ns ns | ns ns | ns ns | ns

M. lupulina ns | ns ns | ns ns | ns ns | ns -0.44 | ns

P. lanceolata -0.29 | ns ns | ns ns | ns ns | ns -0.35 | ns

T. pratense ns | ns ns | ns ns | ns ns | ns ns | -0.6

Hauteur 
reproductive 
(cm)

D. glomerata ns | ns ns | ns ns | ns ns | -0.59 ns | ns

M. lupulina ns | ns ns | ns ns | ns ns | ns ns | ns

P. lanceolata ns | ns ns | ns ns | ns ns | ns ns | ns

T. pratense -0.61 | ns ns | ns ns | ns ns | ns -0.41 | -0.48

Longueur de  
l’ inflorescence 
(cm)

D. glomerata ns | ns ns | ns ns | ns ns | ns ns | ns

M. lupulina ns | ns ns | ns ns | ns ns | ns 0.43 | ns

P. lanceolata ns | ns ns | ns ns | ns ns | ns ns | ns

T. pratense* ns | ns ns | ns -0.51 | ns -0.71 | ns ns | ns

Masse  
des graines (mg)

D. glomerata ns | ns ns | ns ns | ns ns | ns ns | ns

M. lupulina ns | 0.43 0.61 | ns ns | ns ns | ns ns | 0.62

P. lanceolata ns | ns ns | ns ns | ns -0.41 | ns ns | ns

T. pratense ns | ns ns | ns ns | ns ns | ns ns | ns

Taux de  
germination

D. glomerata ns | -0.45 | ns | ns | -0.97 |

M. lupulina ns | ns | ns | ns | ns |

P. lanceolata ns | 0.16 | ns | ns | ns |

T. pratense ns | ns | ns | ns | ns |

Fréquence 
in situ

D. glomerata -1.25 | ns | ns | ns | ns |

M. lupulina -0.45 | ns | ns | ns | ns |

P. lanceolata ns | ns | ns | ns | ns |

T. pratense ns | ns | ns | ns | ns |

                                   *, longueur de la fleur mesurée
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non incluses dans nos analyses. Une explication alternative pour l’appari-
tion de tendances ex situ non répliquées in situ serait un effet de sélection 
stabilisante : pour obtenir une valeur d’un trait donné similaire, théori-
quement idéal en toute situation, sous différentes valeurs d’une variable 
environnementale, l’espèce en question aurait besoin de différents géno-
types. Ex situ, ces différents génotypes exprimeraient donc des différences 
dans le trait, qui ne s’expriment pas in situ.

Figure 14. Effets présentant une base génétique mais démontrés uniquement ex situ. 
©Alejandro Sotillo

Tableau 3. Représentation des hypothèses mécanistiques sous-jacentes à la méthodologie choi-
sie de mesures des traits sur le terrain (in situ) et sur des individus cultivés en jardin botanique 
(ex situ). =, similarité des traits par population, ≠ différences significatives des traits par popu-
lations.

= ex situ ≠ ex situ

= in situ
Variance faible
ou non-structurée

Base génétique
masquée in situ ?

≠ in situ
Plasticité
phénotypique

Base génétique
(adaptation ?)
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EFFETS DES VARIABLES ENVIRONNEMENTALES 
URBAINES

La gestion des sites herbacés urbains, la composition du sol, l’excès de 
chaleur urbain et la fragmentation du paysage ont induit l'extinction ou 
la persistance, la plasticité et l’adaptation potentielle chez les quatre es-
pèces étudiées (Tableau 2). La hauteur moyenne du bâti est la variable 
accumulant le plus d’effets (cinq in situ, trois ex situ). Pour rappel, cette 
variable représente bien la fragmentation du paysage urbain par sa forte 
corrélation avec les autres variables paysagères (voir encadré 1). Ces effets 
impactent principalement la LMA, et donc la productivité des espèces, 
potentiellement plus forte (LMA plus faible) dans les paysages fortement 
fragmentés. Néanmoins, une étude similaire à la nôtre a récemment dé-
montrée la corrélation positive entre la LMA de Commelina communis 
et l’artificialisation urbaine, en culture en jardin botanique également 
(Taichi & Ushimaru 2024). De plus, notre étude démontre à nouveau que 
la fragmentation du paysage diminue la capacité des plantes à se disper-
ser. En effet, la hauteur moyenne du bâti semble aussi favoriser des hau-
teurs reproductives plus petites (plantain in situ, trèfle in et ex situ) et des 
masses de graines plus importantes (luzerne ex situ), ces directions étant 
souvent liées à une diminution de la distance de dispersion des graines 
(Thomson et al., 2011).

Contrairement à nos attentes, le nombre de fauches, illustrant la pression 
de gestion humaine sur les sites, a relativement peu d’effets, et principa-
lement plastiques. L’augmentation de la gestion fait disparaitre le dactyle 
et la luzerne, et réduit la LMA du plantain et la hauteur reproductive du 
trèfle. La LMA représente des stratégies de conservation, sa réduction im-
pliquant des feuilles plus fines, une densité tissulaire plus faible, une du-
rée de vie plus courte, une plus faible quantité de composés défensifs, et 
donc une faible protection contre l'usure, la sécheresse et les herbivores. 
A l’échelle des communautés, l’augmentation du nombre de fauches fa-
vorise les espèces à LMA faible (Bouchet et al., 2017 ; Fynn et al., 2011), 
pouvant compenser ces perturbations par une régénération de feuilles 
rapide (Westoby, 1996). La hauteur reproductive des plantes est associée 
à la dissémination des graines et à la compétitivité dans la capture de la 
lumière.  Enfin, fidèle à nos attentes, la LMA et la hauteur de la luzerne ne 
répondent pas à la pression de fauche car son port prostré semble particu-
lièrement bien adapté pour boucler son cycle sans perturbation. Cepen-
dant, la pression de gestion est négativement corrélée à la fréquence in 
situ et au poids des fruits de luzerne obtenus ex situ.
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Le pourcentage en azote du sol dans un contexte urbain est associé aux 
apports anthropiques (Trammell et al., 2020). Notre étude couvre une 
variété de configurations, des sols non perturbés entourés de bois à des 
sols entourés d'industries et de routes très fréquentées. Allant de 0,11 à 
0,6 %, les concentrations totales en azote dans nos sites d'étude dépassent 
souvent celles trouvées dans les zones résidentielles de Baltimore, aux 
États-Unis (0,05 à 0,2 % Raciti et al., 2011), les prairies urbaines du sud 
de l'Angleterre (0,22 à 0,42 % Norton et al., 2019), les parcs urbains en 
Finlande (0,22 à 0,39 % Setälä et al., 2016), et les sols urbains de Rostock 
en Allemagne (0,06 à 0,25 % Beyer et al., 2001). Cependant, ils se situent 
dans la fourchette de Stevens et al. (2004), qui ont analysé les prairies an-
glaises le long d'un gradient de dépôt d'azote (0,1 à 1,6 %). L’azote peut agir 
comme un fertilisant, augmentant la performance des plantes (mais aussi 
la compétition), voire selon les concentrations et les espèces, comme un 
facteur de stress diminuant cette même performance par toxicité, directe 
ou indirecte (e.g. microbiome du sol). Dans notre étude, l’azote du sol a 
uniquement des effets plastiques, et sur des traits pouvant être reliés à 
la performance des espèces. Ainsi, il améliore la masse des graines de la 
luzerne et le taux de germination du plantain, tandis qu’il diminue celui 
du dactyle. Si l’effet positif de la fertilité du sol sur la masse des graines est 
évident (Kolodziejek, 2017), l’effet négatif de l'enrichissement du sol en 
azote sur la germination des graines de dactyle a lui aussi déjà été démon-
tré (Pérez-Fernández et al., 2006 ; Pérez-Fernández & Rodríguez-Echever-
ría, 2003).

Le pourcentage de sable du sol influence sa perméabilité, mais aussi sa 
capacité (inversement proportionnelle) à retenir l’eau. Par cette tendance 
drainante et asséchante, les sols sableux peuvent influencer la floraison 
(nombre ou taille des fleurs, période) des plantes selon leur tolérance à 
l'aridité (Bretzel et al., 2009). Dans notre étude, cette variable présente un 
seul effet et uniquement in situ, sur la diminution de la taille des fleurs de 
trèfle, espèce entomophile. Cette tendance entre sécheresse et diminution 
de la taille des fleurs a déjà été observée dans d’autres contextes environ-
nementaux, souvent liée à une diminution des interactions plantes-pol-
linisateurs (Descamps et al., 2021 ; Kuppler et al., 2021 ; Phillips et al., 
2018 ; Rering et al., 2020 ; Winkler et al., 2009). D’ailleurs, la température 
nocturne a aussi un effet plastique sur la taille des fleurs de cette espèce 
sensible à la sécheresse (Queen et al., 2009).

La température nocturne, représentative de l’îlot de chaleur urbain, di-
minue aussi la masse des graines du plantain. Observée uniquement in 
situ, cette réduction pourrait correspondre à une moins bonne perfor-
mance de l’espèce pour la production de réserve, et donc de viabilité de la 

  / 47



INTRODUCTION   / 47

descendance dans les îlots de chaleur. Cette réduction de masse pourrait 
alternativement être perçue comme fonctionnelle, être due à l’épaisseur 
du tégument de la graine, et dans ce cas réduire la dormance tégumentaire 
dans des températures chaudes grâce à un tégument plus fin (Alexander & 
Wulff, 1985 ; Lacey et al., 1997).
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A une troisième échelle d’étude, le projet EvolVille étudie l’évolution 
non-adaptative en milieu urbain à travers une approche de génétique des 
populations. Parmi les quatre espèces étudiées précédemment, deux ont 
été retenues sur la base de critères biologiques et pratiques (Tableau  4). 
Dactylis glomerata a été écarté de ce choix dû au plus faible nombre de 
sites qu’il occupe, mais aussi au regard de sa très grande taille de génome 
sous-tendant un plus grand coût de séquençage. Trifolium pratense a été 
exclu car parfois présent dans les semences commerciales utilisées pour 
réensemencer les espaces herbacés ; l'introduction de nouveaux géno-
types aurait pu modifier la structure génétique interprétée en relation 
avec nos variables environnementales et des mécanismes écologiques et 
évolutifs sous-jacents. Pour les deux espèces retenues, Plantago lanceola-
ta et Medicago lupulina, 23 sites avec leur co-occurrence ont été échan-
tillonnés, en récoltant deux feuilles sur 10 individus les plus espacés pos-
sible, par site et par espèce, et en relevant la géolocalisation précise de 
tous ces individus.

Les deux espèces retenues sont aussi les plus fréquentes des quatre es-
pèces étudiées en évolution adaptative, tout en restant distinctes en 
termes de traits et d’hypothèses mécanistiques. A travers cette étude en 
cours, nous testerons essentiellement l’impact de la gestion sur le bras-
sage génétique intra-population de ces espèces, en testant l’hypothèse 
d’un déficit d’hétérozygote pour Plantago lanceolata dans les sites très 
fréquemment fauchés, dû à la grande taille de son inflorescence, contrai-
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Tableau 4. Caractéristiques biologiques ayant permis le choix des deux espèces ciblées par  
l’approche de génétique des populations. Gbp, milliard de pairs de bases d’ADN.

Espèce
Nombre 
de sites

Génome 
1C (Gbp)

Ploïdie

(2n)

Système de 
reproduction

Pollinisation
Dispersion 

des semences

Plantago 
lanceolata

49/60 1,3 2x = 12
Allogame au-

to-incompatible
Entomophile, 
anémophile

Baro-, zoochore

Medicago 
lupulina

32/60 0,9
2x = 16 ; 
4x = 32

~ autogame Entomophile Baro-, zoochore

Trifolium 
pratense

31/60 0,4 2x = 14
Allogame 

auto-incompa-
tible

Entomophile Baro-, zoochore

Dactylis 
glomerata

26/60 4,3
2x = 14 ; 
4x = 28

Allogame 
auto-incompa-

tible
Anémophile Baro-, zoochore
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rement à Medicago lupulina dont l’inflorescence est prostrée (Figure 10). 
Un résultat alternatif inverse serait expliqué par les traits de reproduction 
de ces espèces, Plantago lanceolata présentant une triple stratégie allo-
game assez exceptionnelle puisque gynodioïque progyne auto-incompa-
tible, alors que Medicago lupulina est connue pour être majoritairement 
autogame. Entre populations, nous nous attendons à une faible différen-
tiation génétique, comme semble le montrer une analyse préliminaire des 
résultats pour les individus de Plantago lanceolota (Figure 15) ; dans cette 
analyse, les individus rapprochés selon leur ressemblance génétique ne 
semblent pas structurés par population (en couleurs). Utilisant à nouveau 
l’observatoire EvolVille, nous testerons aussi d’éventuelles corrélations 
entre nos indices génétiques et nos gradients environnementaux urbains, 
de façon plus exploratoire. Enfin, nous tenterons de confronter des indices 
de dissimilarité avec des distances écologiques basés sur des modèles de 
connectivité du paysage pour ces espèces à Strasbourg.

Figure 15. Analyse préliminaire PCO(Principal coordinates analysis ; l’axe 1 et 2 représentant 
chacun 3,4% d’inertie) à partir des distances génétiques (RAD sequencing) entre les individus de
Plantago laceolata représentés par sites (couleurs), rassemblant spatialement les individus géné-
tiquement proches. © Laurent Hardion
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Les milieux urbains imposent sur les organismes qui les occupent une 
série de gradients environnementaux caractéristiques : la gestion de la 
végétation, la structure et la composition des sols, le microclimat, la confi-
guration du paysage environnant. Dans le cas des plantes herbacées, 
ces gradients déterminent les espèces qui parviennent à persister sur la 
base de leurs traits fonctionnels. Cela aboutit à des réarrangements des 
communautés vers des assemblages de plantes généralistes pour leur 
période de floraison, peu dépendantes des insectes pour leur pollinisa-
tion (anémophiles) et de petites tailles. Au sein des populations d’une 
même espèce, on retrouve également des variations de leur traits liés à 
la croissance, la survie et la reproduction en réponse aux gradients en-
vironnementaux urbains. Ces réponses varient entre espèces, avec trois 
tendances décrites ci-après.

Dans notre étude, la réponse majoritaire des plantes à l’urbanisation est 
la plasticité. Pour ce qui est du plantain lancéolé, dans des sites les plus 
fauchés, il produit des feuilles plus fines. Le trèfle des prés lui va produire 
des individus plus petits, et ce afin de croître à l’abri de la tondeuse. C’est 
une réponse rapide et réversible au contexte urbain, mais qui entraîne des 
performances réduites.

Le dactyle aggloméré et la luzerne lupuline, en revanche, faute d’adap-
tation et de plasticité, ont vu leur nombre décroître, à la suite de fauches 
répétées.

Au-delà des deux possibilités déjà mentionnées, nous avons démontré 
qu’il existait une adaptation évolutive, qui est une réponse à long terme, 
impliquant une sélection d’individus les plus tolérants aux conditions 
locales. Par exemple, dans les quartiers souffrant le plus de l’effet « îlot 
de chaleur urbain », ce sont des dactyles agglomérés de petite taille qui 
s’adaptent le mieux. Il en résulte que cette espèce est susceptible de ré-
pondre au défi du réchauffement climatique.

En définitive, la biodiversité en ville fait preuve de résilience par sa plasti-
cité et son adaptation évolutive. Mais pour conserver des écosystèmes ur-
bains riches, la gestion et l’aménagement des villes doivent intégrer cette 
résilience, et ses limites. Par exemple, diminuer la fréquence de tontes 
permet à un plus grand nombre d’espèces de s’accommoder à l’environne-
ment urbain, et, à terme, de s’adapter à des conditions climatiques de plus 
en plus extrêmes. Ces réponses fonctionnelles peuvent aussi entraîner 
des effets sur les fonctions écosystémiques des espaces herbacés urbains 
(cycles biogéochimiques, production primaire, pollinisation), et donc sur 
l’état écologique des espaces de nature en ville. En partenariat avec l’Eu-
rométrople de Strasbourg, les travaux et résultats du projet EvolVille ont 
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déjà permis de guider certaines politiques d’aménagement urbain (enca-
dré 2). Le projet EvolVille s’est également étendu à d’autres perceptions de 
la nature en ville et de son étude, notamment en collaboration avec des 
étudiants en arts appliqués (encadré 3).

Nos résultats invitent à poursuivre l’investigation des mécanismes d’adap-
tation évolutive dans les milieux urbains, ainsi que des conséquences des 
gradients environnementaux urbains sur l’état écologique des villes. Pour 
approfondir notre compréhension de l’adaptation évolutive en ville, il est 
à présent nécessaire de mettre en lien des réponses fonctionnelles héré-
ditaires identifiées avec des mesures de performance (fitness). Ceci peut 
se réaliser ex situ dans des conditions contrôlées en laboratoire, ou bien 
in situ par le biais d’expériences de transplantation. La poursuite du suivi 
des sites et de leur communauté végétale permettra également d’étudier 
la dimension temporelle du réarrangement des espèces végétales face aux 
variables environnementales urbaines ; dimension temporelle qui a déjà 
été approchée durant le projet par l’analyse d’ortho-photographies aé-
riennes historiques (encadré 4). La prise en compte de différents groupes 
trophiques simultanément dans l’étude des réponses fonctionnelles à des 
gradients environnementaux urbains permettrait de cerner les échelles 
spatiales et temporelles, le caractère local ou paysager, ainsi que les pos-
sibles interactions entre groupes trophiques, de ces réponses. Ceci est une 
étape indispensable pour pouvoir dans le futur procéder à l’évaluation in-
tégrée des effets des choix de gestion et de planification urbaine avec pour 
but le bon état écologique des villes.
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Encadré 2. Apport du projet de Recherche EvolVille aux politiques de planification et d’aména-
gement urbains de l’Eurométropole de Strasbourg. 
© Adine Hector

Quand on réalise une cartographie ter-
ritoriale ou dans le cadre d'un projet 
d'aménagement, les espaces non bâtis 
sont très souvent... non représentés.

Mais les milieux herbacés quant à eux 
restent en blanc, est-ce pour autant du 
vide ?

Ces dernières années, avec les enjeux 
d'adaptation du territoire au change-
ment climatique, les actions en faveur 
de la végétalisation ont fait naître de 
nombreux plans canopée. Les arbres fi-
gurent ainsi plus souvent sur les plans.

Ces blancs sont vus comme des espaces 
à remplir, des trous à combler, du fon-
cier mobilisable, des lieux potentiels 
pour des projets, ...

On ne les représente pas sur les cartes, 
mais qu'est-ce que l'on en fait  ? On 
les construit ? On les gère pour faire 
propre ? Pour permettre les pique-nique 
et les parties de foot ? Ou on accepte de 
laisser s'exprimer une certaine nature 
spontanée ?

Ces espaces ne sont pas vides et ne 
servent pas à rien, au contraire...

Evolville permet de mettre en lumière  
toute la richesse floristique de ces es-
paces, leur valeur intrinsèque, les fac-
teurs favorisant leur diversité ou pas, 
et leur rôle en tant qu'habitat pour la 
faune.

"Des espaces sans fonction ni usages " ?

vendredi 20 mai 2022,  formation d'agents 
de l'Eurométropole au protocole flori-
lèges-prairies urbaines. © Audrey Muratet 
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Encadré 3. Diversification des méthodes d’observation avec la contribution en arts appliqués 
d’InSituLab. 

L’InSituLab est un diplôme supérieur d’arts appliqués de l’académie de Strasbourg, 
situé au Lycée Le Corbusier à Illkirch-Graffenstaden. Depuis 2017, la formation en arts 
appliqués de terrain mène en entrée de formation un atelier pratique de mise en rela-
tion par la marche, la promenade, la déambulation, avec les jambes, à pied ou en vélo. 
Entre arts visuels et pratiques performatives, les étudiants travaillent entre des actions 
individuelles et collectives, à se lier à des lieux, à les découvrir ou redécouvrir, entre 
espaces urbains et péri-urbains. 

En 2020 et 2021, ils travaillent à rencontrer les prairies urbaines de Strasbourg, avec 
EvolVille, Audrey Muratet et Laurent Hardion. À partir de leurs pratiques de re-
cherche, de leurs outils et procédures, ils développent une série d’outils d’observation 
non conventionnels et sans doute étranges. Ils souhaitent ainsi saisir les opérations à 
l’œuvre dans les pratiques de recherche sur site. Apparaissent ainsi plus de vingt pro-
positions ; une chorale panoramique de description de prairies, des filets de capture 
volumique d’arbuste, des herbiers transparents, des géophones visuels, des caches et 
cadres d’observation, des protocoles de captation des sols, des outils de mesure par le 
corps, ainsi que des outils de confort pour l’observation à ras du sol. 

A gauche, relevé dessiné sur plaque de verre, prairie 43 - A droite, modelage du site, 
prairie 56.  © le collectif, 2020.

Relevés sur un graphique simplifié, l’objectif étant d’identifier et 
de comparer rapidement la taille et la fréquence de chaque indi-
vidu par rapport à la taille de l’observateur. © Justine Freyd, 2020. 
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Encadré 4. (1/2). Un impact des paysages passés sur la flore actuelle en écologie urbaine ?

Dans un environnement urbain subis-
sant des évolutions rapides, les écosys-
tèmes peuvent présenter un délai de 
réponse écologique, correspondant au 
temps écoulé entre le changement de 
l’habitat et le moment où l’écosystème 
est à nouveau en phase avec ce nouvel 
état. Certaines espèces caractéristiques 
de l’état passé de l’écosystème persistent 
durant un certain temps, alors qu’elles 
sont vouées à disparaître localement : il 
s’agit du taux d’extinction retardé (aussi 
appelé dette d’extinction). En parallèle, 
d’autres caractéristiques du nouvel état 
de l’écosystème ne sont pas encore ins-
tallées, il s’agit du taux de colonisation 
retardé (aussi appelé crédit de colonisa-
tion). De précédents travaux ont mesuré 
des décalages temporels de ce type de 
plusieurs dizaines d’années, voire de 
plus d’un siècle (Ridding et al. 2022 ; 
Haddou et al. 2022).

Relativement à la dimension spatiale, 
la dimension temporelle est rarement 
prise en compte dans les travaux d’éco-
logie et dans la planification urbaine. 
Pourtant un habitat s’inscrit spatiale-
ment dans le paysage actuel mais il est 
aussi le reflet d’une trajectoire paysa-
gère s’étendant sur plusieurs décennies, 
avec des usages et des perturbations 
passées. Il est nécessaire de connaître 
l’ordre de grandeur des décalages tem-
porels exprimés par les écosystèmes, 
afin de pouvoir prendre en compte les 
bouleversements passés des habitats et 
intégrer les déséquilibres écologiques 
associés.

Nous avons appliqué cette perspective 
temporelle aux sites de l’observatoire 
EvolVille pour déterminer si les com-
munautés de plantes inventoriées sont 
influencées par les paysages urbains 
passés et, le cas échéant, quel est l’ordre 
de grandeur de leur délai de réponse. 
Nous avons en particulier mesuré quatre 
facettes des communautés végétales des 
sites : la richesse spécifique (diversité α, 
la richesse fonctionnelle (Villeger et al., 
2008), le degré moyen d’urbanité (une 
moyenne pondérée de l’indice spéci-
fique d’urbanité de Biolflor pour chaque 
communauté) et la contribution de 
chaque site à la diversité β.

Il est difficile d’avoir accès à des descrip-
tions fines des paysages urbains pour 
des périodes antérieures à l’essor de 
l’imagerie satellite, nous avons donc dé-
veloppé une méthode permettant d’ob-
tenir des informations sur les compo-
sitions bâties et arborées des paysages 
urbains passés de l’Eurométropole de 
Strasbourg à partir d’ortho-photogra-
phies aériennes historiques (sur la pé-
riode 1966 - 2015), un matériel relative-
ment commun mais peu exploité. Cette 
méthode repose sur des indices de tex-
ture extrait de ces images d’archive en 
noir et blanc (Haralick et al., 1973). Ces 
indices transcrivent des caractéristiques 
des images telles que la brillance, l’ho-
mogénéité ou le contraste, qui peuvent, 
selon nos hypothèses, être associés à 
certaines composantes paysagères. 
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Concept de délai de réponse, d'après Kuussari et al. (2009)

Nous avons mis à profit des données vectorisées pro-
duites sur la même période temporelle par le LIVE afin 
de valider nos résultats. 

Nous avons ainsi obtenu une estimation de la compo-
sante arborée et bâtie des paysages alentour pour 31 des 
sites EvolVille – décrits à travers des fenêtres de 300m de 
côté. Ces estimations basées sur les indices de textures 
se sont révélées fiables pour comparer les sites entre eux 
pour une même année. Disposer de plusieurs années dif-
férentes est particulièrement intéressant car cela permet 
de mesurer le délai de réponse écologique plus précisé-
ment qu’avec une simple comparaison entre deux dates.
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Encadré 4. (2/2). Un impact des paysages passés sur la flore actuelle en écologie urbaine ?

Indices de texture et des données de références utilisées (adaptée 
de Derminon et al., 2024 ; indice issu de Haralick et al., 1973)

Pour identifier si les communautés 
végétales des sites EvolVille pré-
sentent un délai de réponse par rap-
port aux paysages passés nous avons 
construit des modèles linéaires reliant  
les indicateurs floristiques aux va-
riables paysagères actuelles et passées 
obtenues précédemment, ainsi qu’à 
la gestion locale et à l’année du relevé 
des plantes. Nous avons ensuite sou-
mis ces quatre modèles linéaires à un 
algorithme de partition hiérarchique, 
permettant d’identifier la part de va-
riance totale de la métrique de bio-
diversité portée par chaque variable 
explicative.

Cette méthode nous a permis de 
mettre en évidence un lien entre les 
paysages passés de la ville et certaines 
facettes des communautés de plantes 
actuellement présentes dans les sites 
étudiés. Trois des métriques étudiées 

– la richesse spécifique, le score d’ur-
banité, et l’originalité du site – sont 
significativement liées aux compo-
santes bâties ou arborées des pay-
sages contemporains ainsi que pas-
sés, avec un délai pouvant être de plus 
de 50 ans. En particulier, les résultats 
sur le degré d’urbanité montrent que 
chaque décennie supplémentaire 
d’ancienneté du bâti contribue signifi-
cativement au score d’urbanité global 
de la communauté floristique. A l’op-
posé, on voit que si un site était arbo-
ré dans les années 70, cela contribue 
encore aujourd’hui à l’originalité de la 
flore actuelle !
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Les barres colorées correspondent à l'influence relative des variables paysagères. Le bleu 
représente la contribution indépendante de chaque décennie, et le vert, la contribution 
conjointe. Les astérisques et les couleurs plus foncées indiquent qu’une variable a une contri-
bution indépendante significative. Les flèches indiquent le sens de l’effet de cette variable ex-
plicative sur la métrique de biodiversité modélisée. L’intensité de gestion (fréquence de tonte) 
a un impact significatif sur chacune des métriques de biodiversité, et la composante bâtie ac-
tuelle impacte négativement les diversités α et β et positivement le degré d’urbanité moyen. 
En ce qui concerne les impacts des paysages passés, la richesse taxonomique (diversité α) est 
négativement impactée par la composante arborée de 1966, le degré d’urbanité moyen est po-
sitivement impacté par les composantes bâties de 2000 et 1986 et la diversité β est positivement 
impactée par la composante arborée de 1976. 
© Suzie Derminon
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Figure 1. Différents types de réponses d’une espèce à des contraintes en-
vironnementales urbaines.

Figure 2. Modification de la performance d’une espèce lorsqu’un facteur 
environnemental passe de la condition 'a' vers 'b'. En violet, l’espèce y 
répond par sa disparition ; en vert, l’espèce répond par sa plasticité, elle 
modifie sa forme pour persister, mais au détriment de sa performance ; 
en bleu, l’espèce s’est adaptée à cette nouvelle condition, elle y atteint sa 
performance maximale.

Figure 3. Démarche scientifique pour distinguer plasticité et adaptation au 
milieu urbain. (1) observations de la variation d’un trait fonctionnel d’une 
espèce-cible et caractérisation de l’environnement in situ ; (2) expérimen-
tations ex situ en transplantations croisées et/ou en jardin botanique, et 
distinction des parts respectives de la différentiation génétique du trait et 
de sa plasticité phénotypique ; (3) hypothèses mécanistiques et choix des 
paramètres environnementaux à isoler et tester ; (4) expérimentations en 
laboratoire selon un paramètre (ici la température) et mesure de perfor-
mances (W) afin de prouver l’avantage sélectif de la valeur du trait.

Figure 4. Distribution des sites de l’observatoire de la biodiversité urbaine 
EvolVille sur l’Eurométropole de Strasbourg (Région Grand-Est) selon 
l’occupation du sol (OCS2019, Région Grand Est). Les traits noirs symbo-
lisent les limites des communes, celle à droite de la carte symbolisant éga-
lement la frontière Franco-Allemande.

Figure 5. A gauche, nichoir à insectes placé sur chaque site pour enregis-
trer température et humidité locales ; à droite, sondage à la tarière pour la 
description des horizons du sol.

Figure 6. Hauteur moyenne des assemblages végétaux en fonction de la 
température nocturne et du nombre de fauches par an. 

Figure 7. Proportion d’espèces vivaces au sein des assemblages végétaux 
en fonction du nombre de fauches par an et de la température moyenne 
annuelle nocturne locale.

Figure 8. Durée de la période de floraison moyenne des assemblages vé-
gétaux en fonction de la température nocturne, de la hauteur moyenne du 
bâti dans un rayon de 300 m autour du site et du nombre de fauches par 
an.

Figure 9. Proportion d’espèces entomophiles au sein des assemblages vé-
gétaux en fonction de la hauteur moyenne du bâti dans un rayon de 300  m 
autour du site.
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Figure 10. Choix des espèces et distinction de forme entre, de gauche à 
droite, Plantago lanceolata, Medicago lupulina, Dactylis glomerata et Tri-
folium pratense. Les tirets représentent une hauteur de fauche potentielle 
entrainant des dommages et des conséquences différentes pour chaque 
espèce.

Figure 11. Étapes de la mise en culture ex situ. De gauche à droite, germi-
nation en conditions contrôlées (phytotron), plants en godets, et plantes 
en pots (1,3 L).

Figure 12. Effets des variables environnementales sur la performance du 
dactyle en termes de persistance/extinction (Fréquence in situ) et de pro-
duction d’une descendance viable (Taux de germination des graines ré-
coltées in situ et mises à germer en conditions contrôlées).

Figure 13. Effet négatif de la hauteur moyenne du bâti (fragmentation de 
l’habitat ; sur 300 m de rayon) sur la longueur reproductive du trèfle détec-
té in situ et maintenu ex situ.

Figure 14. Effets présentant une base génétique mais démontrés unique-
ment ex situ, pour le dactyle (en rouge), le trèfle (en violet) et la luzerne 
(en vert).

Figure 15. Analyse préliminaire PCO (Principal coordinates analysis ; l’axe 
1 et 2 représentent chacun 3,4% d’inertie) à partir des distances géné-
tiques (RAD sequencing) entre les individus de Plantago laceolata repré-
sentés par sites (couleurs), rassemblant spatialement les individus géné-
tiquement proches.
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POUR ALLER PLUS LOIN



Dans les environnements urbains, les espèces dispa-
raissent localement ou persistent en modifiant leur 
forme, par plasticité ou par adaptation. Le projet 
EvolVille a étudié ces réponses pour quatre plantes 
communes sur 60 sites à Strasbourg représentant 
des gradients de densité du bâti, d’ilots de chaleur, 
de pression de fauche et de dégradation des sols. 
D’après des traits morphologiques (taille des feuilles, 
poids des graines, etc.) mesurés sur des individus in 
situ puis cultivés en conditions similaires en jardin 
botanique, ces espèces font majoritairement preuve 
de plasticité. Néanmoins, certaines conditions ne 
permettent pas le maintien des espèces, comme les 
fauches répétées pour le dactyle et la luzerne lupuline. 
Enfin, des différences génétiques ont été démontrées 
pour ces espèces dans certaines conditions, preuves 
potentielles d’adaptation aux conditions urbaines. 
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