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AVANT-PROPOS




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 a
venir, les perspectives de partenariats avec les représentants des sciences
du vivant, dans la recherche de réponses aux questions pressantes que
posent a nos sociétés, I'adaptation au changement climatique, la préser-
vation de la biodiversité, '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 ? Intéréts, limites et opportunités », lancé en 2013 par le
PUCA ; ce programme s’inscrivait lui-méme dans la continuité de travaux
de recherche précédents, autour des themes 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
reconquéte 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 a rechercher, dans les projets
de densification urbaine, avec l'aide des écologues, si mal connus des ac-
teurs de 'aménagement.

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

Des partenaires enthousiastes tres 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 'un des premiers en France a 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
amphithéatre du Museum, qui nous permettra de partager les avancées
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desrecherches avec un public élargi. La Fondation pour la recherche sur la
biodiversité (FRB), accueille spontanément, dés 2019, dans le cadre d'un
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, a ’échelle du
quartier, dans les villes occidentales. Des résultats de celle-ci, objet d'une
publication du PUCA', nous tirerons des enseignements indispensables
a la poursuite du programme, et le premier d’entre eux : les chercheurs,
écologues et urbanistes, géographes, architectes ou sociologues, sont
tres peu nombreux a collaborer, et se comprennent mal car ils utilisent
des outils de recherche différents. Ainsi, les acteurs de 'aménagement
parviennent-ils difficilement a s'emparer des résultats de la recherche
en écologie. La Direction générale de '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 Ministere de la
transition écologique (MTE), et I'Office frangais de la biodiversité, agence
sous tutelle du MTE, qui voient une opportunité d’encourager la coopé-
ration entre les champs disciplinaires de '’écologie et de '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 I'animation des politiques pu-
bliques, dans les champs disciplinaires de I'écologie et de 'aménagement
du territoire, sous la présidence de Philippe Clergeau.

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

Six recherches sont sélectionnées pour étre soutenues par le PUCA et ses
partenaires, 'OFB et la DGALN, et débutent a 'automne 2020 :

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

« BIOREV’AIX (Biodiversité et réseau viaire a Aix-en-Provence) : pilotée
par I'Université d’Aix-Marseille

o« REAUMUR (Réponses Ecologiques Aux Morphologies Urbaines) : pilo-
tée par I'Université de Franche-Comté

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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e EVOLVILLE (Lévolution s’invite en ville) : pilotée par le Centre national
de la recherche scientifique et 'Université de Strasbourg

o FRUGACITE (FoRmes Urbaines des quartiers de GAre ou a fortes
contraintes et biodiversITE ) : 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, apres que les équipes ont pu confronter leurs premiers
résultats, et soumettre ceux-ci a I'appréciation de leurs pairs et du public
dans le cadre des rencontres BAUM acteurs-chercheurs, a l'issue d'un ap-
pel a candidatures, Francois-Marie Martin, géographe, docteur en écolo-
gie, est missionné par le PUCA pour réaliser, au sein dulaboratoire THEMA
de'Université de Franche-Comté, une synthese des outils descripteurs de
la forme urbaine déployés dans les six recherches du programme et pro-
poser un référentiel a destination des acteurs de 'aménagement.

Aujourd’hui, les sept recherches du programme BAUM sont achevées ou
en voie de l'étre. Les rapports de recherche font 'objet d'une publication
par le PUCA dans une collection destinée a favoriser la diffusion des en-
seignements de ce programme aupres d'un public averti, et dont nous
avons le plaisir de vous présenter ici le premier 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 fidéle 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
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OFFfice Francais de la Biodiversité

ndémique, cosmopolite, aquatique et terrestre, la biodiversité offre

des biens indispensables a notre quotidien. En ville, ou plus largement
dans tout espace urbain, et méme si la biodiversité de ces écosystemes est
souvent qualifiée « d'ordinaire », cette derniere doit étre préservée afin de
rendre des services écosystémiques et contribuer a la résilience de ces ter-
ritoires face aux effets du changement climatique pour qu’ils demeurent
habitables.

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

Dans ce cadre, I'OFB a été tres sensible a l'invitation du PUCA pour re-
joindre les partenaires du programme « Biodiversité, aménagement ur-
bain et biodiversité ». Ce projet ambitieux entrait pleinement dans ses
objectifs, dans un double cadre :

- poursuivre l'acquisition de connaissances sur un écosysteme singulier,
- soutenir des projets de recherche alliant plusieurs compétences (écolo-
gues, urbanistes, paysagistes, ...) et des collectivités territoriales, acteurs
déterminants dans la préservation de la biodiversité urbaine.

Ce cahier de recherche du PUCA, consacré au projet « Réponses écolo-
giques aux morphologies urbaines », réalisé sur le territoire de Dijon Mé-
tropole, est une premiere brique a la diffusion des connaissances scienti-
fiques vers les opérateurs de la ville. LOFB était particulierement attaché
a ce projet du fait de son lien direct avec la mise en ceuvre de la Stratégie
nationale pour la biodiversité 2030 et le plan national en faveur des in-
sectes pollinisateurs et de la pollinisation. Bravo pour la qualité du travail
accompli et des résultats obtenus, une pleine et entiére réussite !

Bénédicte Augeard,
Direction de la recherche et de 'appui scientifique,
Directrice
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Ce projet a rassemblé une équipe de chercheurs en géographie,
écologie et informatique. Il a été réalisé principalement au labo-
ratoire ThéMA (Université de Franche-Comté), en lien avec Dijon
Métropole, le Muséum national d’histoire naturelle, les Universi-
tés de Bourgogne, Paris 1 Panthéon-Sorbonne, Concordia et Lyon 3.

Les auteur(e)s de l'ouvrage sont :

« Jean-Christophe Foltéte, Université de Franche-Comté, CNRS, ThéMA,
Besancon,

e Lise Ropars, Université de Franche-Comté, CNRS, ThéMA, Besancon,
Muséum National d'Histoire Naturelle, CNRS, CESCO, Paris,

« Francgois-Marie Martin, Université de Franche-Comté,
o Gilles Vuide, Université de Franche-Comté,
« Paul Savary, Université de Concordia, Montréal,

 Céline Clauzel, Université Paris 1 Panthéon-Sorbonne, CNRS, Ladyss,
Paris,

» Marc Bourgeois, Université Lyon 3, CNRS, Environnement Ville Société,
Lyon,

o Agnes Fougeron, Dijon Métropole, Jardin des Sciences & Biodiversité,
Dijon,

o Stéphane Garnier, Université de Bourgogne, CNRS, Biogéosciences, Di-
jon.

Les auteur(e)s remercient :

« Stéphane Puissant, entomologue a Dijon Métropole, pour son appui a la
mise en place de la phase de terrain,

o Matthieu Aubert, Eric Dufréne et David Genoud, entomologues qui ont
identifié les especes d’abeilles sauvages,

« Prisca Mahé, technicienne en appui sur les sessions de terrain,

e Damien Roy, géomaticien a ThéMA, pour le traitement de I'image satel-
lite,

o Stéphane Garnaud-Corbel et I'Office francais de la biodiversité pour 'ac-
compagnement administratif et financier,

« Philippe Clergeau, Sophie Carré et toute I'’équipe de 'appel BAUM pour
l'animation scientifique.
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REAUMUR : REPONSES ECOLOGIQUES AUX
MORPHOLOGIES URBAINES

Résumé

Le projet REAUMUR vise a identifier I'influence de la morphologie
urbaine sur les communautés d’insectes pollinisateurs et leurs in-
teractions avec la flore locale. Partant du constat que sur le gradient
d’'urbanisation opposant les périphéries rurales et les centres urbains,
ces communautés sont favorisées par une densité intermédiaire de
tissus urbains, le projet s’est focalisé sur cette gamme de densité pour
aborder le role des configurations urbaines. Il repose sur 'hypothese
principale que la richesse de la communauté des pollinisateurs et les
interactions avec la flore sont favorisées par les formes de bati conte-
nant une plus grande part de surfaces herbacées continues et, a un
niveau plus général, par la connectivité des milieux herbacés au sein
de la trame urbaine. Pour étudier ces questions, deux volets ont été
mis en ceuvre : un volet local appliqué a I'agglomération de Dijon et un
volet national appliqué a 45 agglomérations urbaines de la France mé-
tropolitaine. Dans les deux cas, des données sur les pollinisateurs ont
été acquises pour définir les réponses biologiques a analyser. Paralle-
lement, des données géographiques ont été traitées pour définir des
variables spatialisées représentant les hypotheses en jeu. Les analyses
statistiques réunissant ces données ont tout d’abord permis de retrou-
ver les éléments connus, a savoir le réle fondamental de la diversité
florale, 'importance de la quantité de ressources herbacées locales
et le role défavorable des cultures dans 'environnement proche. Les
analyses ont aussi conduit au constat que les tissus urbains occupés
principalement par 'habitat pavillonnaire offraient une moins grande
richesse en pollinisateurs, par rapport aux tissus incluant de grands
batiments commerciaux. Linterprétation de ces résultats montre que
pour mieux comprendre les différences entre les configurations ur-
baines, les structures spatiales déterminées par l'occupation du sol
doivent étre directement couplées avec les modes de gestion et les
usages des espaces herbacés.
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Abstract

The goal of the REAUMUR project was to identify the influence of ur-
ban morphology on pollinators communities, including the interac-
tions with local flora. Given that these communities are favoured by
intermediate densities of urban fabric on the urbanisation gradient,
the project was focused on this range of density to address the role of
urban patterns. We assumed that pollinator richness and the interac-
tions with flora are favoured by urban patterns including a large part of
continuous herbaceous areas and, at a broader level, by the connecti-
vity of herbaceous environment in the urban layout. To address these
issues, two steps were carried out: a local analysis applied to the ag-
glomeration of Dijon (France), and a national analysis applied to a set
of 45 urban agglomerations of metropolitan France. In both cases, data
on pollinators were acquired to define biological responses to be ana-
lysed. At the same time, geographical data were processed to define
spatialised variables representing the assumption s to be tested. The
statistical analyses gathering these data led first to come back on ex-
pected elements, as the basic influence of vegetal diversity, the impor-
tance of the amount of local herbaceous resources, and the negative
role of culture in the surrounding environment. These analyses also
led to notice that urban fabric mainly composed of detached houses
provides a lower pollinator richness than urban fabric including large
commercial buildings. The interpretation of these outcomes shows
that for a better understanding of differences between urban patterns,
spatial structures defined by land cover should be directly coupled
with management types and usages of herbaceous areas.
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CONTEXTE ET OBJECTIFS DU PROJET

Le projet REAUMUR vise a explorer les liens entre la configuration
spatiale des tissus urbains et les communautés d'insectes pollinisa-
teurs, en interaction avec la flore locale. 1l se place dans le cadre des
études d’écologie urbaine cherchant a identifier les déterminants de la
biodiversité en milieu urbain (Savard et al., 2000).

Les insectes pollinisateurs font I'objet d'une attention particuliere au
sein des études d’écologie urbaine, car ils jouent unrole clé dans le pro-
cessus de pollinisation (Smith et al., 2015). Globalement, ces espéces
connaissent un fort déclin (Biesmeijer et al., 2006 ; Sdnchez-Bayo and
Wyckhuys, 2019), et en particulier les especes spécialistes (Jacquemin
etal., 2020). Une telle évolution est principalement due aux pollutions
environnementales, notamment a celles qui résultent de I'intensifica-
tion agricole (LeBuhn and Vargas Luna, 2021; Muratet and Fontaine,
2015). En conséquence, les agglomérations urbaines jouent un rble
de refuge pour une bonne partie de ces espéces (Baldock et al., 2015;
Hall et al., 2017; Theodorou et al., 2020). Cependant, la protection et
le maintien de ces communautés dans les zones urbaines sont encore
un défi, car d’'une part leur richesse et leur abondance sont inférieures
a celles qu’on rencontre dans les milieux semi-naturels (Bates et al.,
2011), et d’autre part leurs réponses aux contraintes de 'environne-
ment urbain s'averent dépendantes des traits spécifiques (Cohen et
al., 2022; LeBuhn and Vargas Luna, 2021). En effet, 'urbanisation tend
a privilégier les especes généralistes ou nichant dans des cavités, au
détriment des espéces spécialistes ou nichant au sol (Casanelles-Abel-
laetal., 2022 ; Geslin et al., 2016; Jacquemin et al., 2020 ; Wenzel et al.,
2020).

Malgré cette variabilité interspécifique, les études sur les pollinisa-
teurs en milieu urbain montrent des éléments récurrents. Localement,
on a constaté a de multiples reprises le role important de la diversité
florale (Anderson et al., 2023 ; Bates et al., 2011; Cohen et al., 2022; De-
saegher et al., 2018; Roguz et al., 2023; Sikora et al., 2020; Wang et al.,
2024). Dans la plupart des cas, 'origine des espéces florales, qu’elles
soient natives ou pas, n’a pas d'impact important (Martins et al., 2017)
alors qu’inversement, le mode de gestion des espaces verts est un élé-
ment fondamental (Dylewski et al., 2020 ; Persson et al., 2020). A une
échelle plus globale, la richesse et 'abondance des pollinisateurs dé-
pendent principalement de la quantité de végétation disponible dans
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la trame urbaine (Wenzel et al., 2020). Cela explique qu’au niveau des
agglomérations urbaines, on observe souvent un motif dépendant de
la densité des tissus urbains, malgré l'adaptation du régime alimen-
taire de certaines especes en fonction de la densité (Casanelles-Abel-
la et al., 2022). Selon ce gradient d'urbanisation, les faibles densités
humaines (ou faibles proportions de sols imperméables) rencontrées
dans les périphéries urbaines favorisent la richesse en pollinisateurs
par rapport aux fortes densités des centres urbains (Fortel et al., 2014;
Geslin et al., 2016; Persson et al., 2020).

Toutefois, quand il s’agit de distinguer différents motifs urbanistiques
selon leur capacité a accueillir des pollinisateurs, peu d’éléments sont
identifiés dans la littérature (Wenzel et al., 2020). On ne sait pas grand-
chose des liens entre la configuration spatiale du bati et les commu-
nautés de pollinisateurs, en dehors du gradient d'urbanisation signalé
plus haut. Ce gradient urbain-rural, utilisé comme grille de lecture ha-
bituelle, donne une importance prépondérante a la composition du
paysage et a la quantité locale de verdure. Mais il conduit a masquer
les impacts potentiellement différenciés de certaines configurations
spatiales. Il est par exemple difficile de savoir si les habitats pavillon-
naires et collectifs jouent un role différent pour une densité humaine
du méme ordre de grandeur. On ne sait pas non plus si la connectivi-
té écologique au sein de la matrice urbaine est déterminante, qu’elle
représente l'acces aux ressources (butinage) ou les flux de dispersion.
Peu d’études essaient d’inclure le role des corridors biologiques pré-
sents dans la trame urbaine, comme cela est fait pour d’autres groupes
taxonomiques (voir par exemple Alves d’Acampora et al., 2023). Des
criteres de distance sont parfois mobilisés (Banaszak-Cibicka et al.,
2016 ; Buchholz et al., 2020), mais ne reposent pas sur des méthodes
précises comme celles utilisées en écologie du paysage pour caracté-
riser la connectivité écologique. Or, les notions de connectivité et de
fragmentation d’habitat peuvent étre appliquées au paysage urbain
pour analyser les communautés d’insectes (Fattorini et al., 2018).
Toutes ces questions rejoignent, de facon directe ou indirecte, le débat
fondamental qui anime 1'écologie du paysage au sujet de la fragmen-
tation et de la connectivité (Fahrig et al., 2019 ; Fletcher et al., 2018).
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Dans ce contexte, le projet REAUMUR vise a caractériser finement
les tissus urbains et la configuration spatiale de I’habitat ouvert pour
mieux comprendre l'influence des motifs urbanistiques sur la distri-
bution des insectes pollinisateurs. Il comporte deux volets complé-
mentaires : un volet local focalisé sur I'agglomération dijonnaise et en
lien avec Dijon Métropole (partie 1), un volet national appliqué a la
France métropolitaine pour analyser une grande série de configura-
tions urbanistiques (partie 2 ).

Partant de réponses représentant la diversité des communautés de
pollinisateurs et la stabilité des réseaux mutualistes entre les plantes
et ces insectes, deux hypotheses principales sont posées :

 Pour une gamme de densité urbaine modérée, la prise en compte de
motifs urbanistiques améliore la compréhension de la structure des
communautés de pollinisateurs et des interactions plantes-pollinisa-
teurs, par rapport au simple gradient d'urbanisation. Cette hypothése
est centrée sur la morphomeétrie des tissus urbains et releve de la géo-
graphie urbaine et de 'urbanisme.

 La connectivité des espaces verts dans la trame urbaine et avec les
espaces semi-naturels périphériques favorise la diversité des pollini-
sateurs au sein des quartiers. Cette hypothese, centrée sur les réseaux
écologiques et la connexion aux corridors herbacés, releve de I’écolo-
gie du paysage et permet une intégration multi-échelle de I'acces aux
ressources déterminant la distribution de I'entomofaune.

Les deux hypothéses se sont traduites par la constitution de variables
spécifiques mises en ceuvre dans les deux volets du projet. Ces va-
riables viennent s'ajouter aux variables mobilisées habituellement
dans les études sur les déterminants des pollinisateurs, adaptées ici
en fonction de l'échelle spatiale considérée et des données dispo-
nibles. Ainsi, les types d’espaces verts sont pris en compte et consi-
dérés comme des proxys du mode de gestion pour le volet sur Dijon,
mais ne peuvent étre considérés aussi finement pour le volet national
ou seulement deux catégories sont considérées : prairies et surfaces
herbacées non agricoles.



RESEAU
PLANTES-POLLINISATEURS
DANS L'AGGLOMERATION
DE DIJON




Ce volet du projet s'est focalisé sur les abeilles sauvages présentes dans
l'agglomération de Dijon. Il a été réalisé en amont du volet national,
car il a été contraint par le calendrier de la phase de terrain nécessaire
a la constitution des données. Le besoin de précision taxonomique exi-
gé par les réseaux plantes-pollinisateurs a conduit a écarter les données
SPIPOLL disponibles localement et envisagées initialement, pour privi-
légier une acquisition de données de terrain spécifiques a ce projet. De
plus, le protocole SPIPOLL consiste a observer une espéce de plante pen-
dant 20 minutes, ce qui ne permettait pas de réaliser une acquisition des
données de maniere efficace et complete. Cette phase du travail a été pi-
lotée par Lise Ropars avec l'aide de Prisca Mahé.

PREPARATION DES DONNEES

Pour répondre a la problématique, nous avons constitué un jeu de don-
nées aussi indépendant que possible du gradient de densité au sein de
l'agglomération. Pour cela, les données géographiques décrivant le bati et
l'occupation du sol ont fait 'objet d’analyses préparatoires pour stratifier
I'échantillonnage de terrain. Cet échantillonnage a été basé sur un décou-
page de la ville en ilots urbains, définis principalement par la voirie.

Données géographiques

Les données décrivant le bati et la voirie sont issues de la BD Topo (IGN).
Elles ont été utilisées d'une part sous forme vectorielle pour caracté-
riser les tissus urbains. Elles ont, d’autre part, été assemblées avec trois
autres sources de données pour créer une carte d'occupation du sol. Le
Registre Parcellaire Graphique (Agence des Services de Paiements) a per-
mis de préciser 'usage des terres agricoles. Une image satellite Pléiades
a trés haute résolution spatiale (50 cm) a été utilisée pour caractériser la
végétation intra-urbaine, par le biais d'un indice de végétation MSAVI
(soil-adjusted vegetation index, Qi et al., 1994). Enfin, un Modeéle Numé-
rique de Surface dérivé de données LIDAR a 1 m de résolution spatiale,
mis a disposition par Dijon Métropole, a permis de préciser les classes de
végétation en fonction des spécificités des pollinisateurs. La carte finale
comporte 40 catégories d’occupation du sol sur une couche raster a 1 m de
résolution spatiale (figure 1). Le détail des classes figure en annexe. Dans
les opérations suivantes, les classes « prairie » et « végétation basse » ont
été groupées pour constituer ’habitat herbacé.
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Figure 1. Carte d’occupation du sol sur 'agglomération de Dijon (extrait central, nomenclature simplifiée).
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Figure 2. Ilots batis (délimités en blanc) superposés a I'occupation du sol (extrait sur 'agglomé-
ration de Dijon).

Un maillage spatial a ensuite été défini, a la fois pour procéder a une ana-
lyse préliminaire des formes baties destinée a orienter 'échantillonnage
de terrain, et également dans la perspective des analyses reliant ces formes
aux réponses biologiques. Ce maillage se compose d’ilots urbanistiques,
correspondant a la définition de « blocks » dans (Dibble et al., 2019) et dé-
finis en considérant les voies routieres, les voies ferrées et les surfaces en
eau comme des limites au sein de la trame urbaine. Apres élimination des
ilots non pertinents (interstices des réseaux de transport, eau), 1467 ilots
ont servi d'unités spatiales de référence pour disposer d'une premiere
caractérisation de la morphologie du bati aidant a stratifier '’échantillon-
nage de terrain (figure 2).
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Stratification de I’échantillonnage de terrain

Deux analyses ont été mises en ceuvre pour préparer 'échantillonnage de
terrain : (1) le calcul d’indicateurs morphologiques et paysagers caracté-
risant le contenu des ilots, (2) des indicateurs de connectivité écologique
exprimant la position des ilots sur les réseaux d’habitats herbacés.

e 1) Indicateurs morphologiques (tableau 1). Les descripteurs des milieux
herbacés et arborés sont des indices caractérisant les taches, classique-
ment utilisés en écologie du paysage, comme dans l'application Frags-
tats'. Les indices appliqués au bati sont de nature morphométrique. Au
sein de la littérature sur la morphologie urbaine, qui n’est pas tres unifiée
(Fleischmann et al., 2021), nous avons retenu des indices décrivant un en-
semble de batiments dans une surface donnée (Araldi et al., 2022 ; Fleisch-
mann et al., 2022), en évitant les calculs adaptés a une vision piétonne de
la morphologie (Guyot et al., 2021) ou basés uniquement sur les relations
spatiales (Caruso et al., 2017). Ce choix s’explique par la nécessité de ca-
ractériser I'environnement des insectes et non des individus humains.

e 2) Indicateurs de connectivité écologique, dérivés des réseaux d’habitats
définis sous forme de graphes (Foltéte et al., 2012 ; Galpern et al., 2011).
La description de leur mode de calcul est indiquée en section 1.2.3. La
suite des explications sur I'échantillonnage de terrain n’abordera que les
indicateurs morphologiques, mais le méme type de démarche a été effec-
tué en parallele pour obtenir un fort contraste des valeurs de connectivité
parmi les sites d’étude.

Les variables du tableau 1 calculées au niveau des ilots ont été synthé-
tisées par analyse en composantes principales (ACP), en intégrant la
distance euclidienne au centre-ville et la surface des ilots en tant que va-
riables passives (figure 3). Cette analyse a permis d’identifier la dimension
morphologique la plus indépendante du gradient centre- périphérie lié a
la densité du bati : il s'agit du facteur 2 (en ordonnée), qui oppose le bati de
forme massive (maisons mitoyennes, grands ensembles) au bati composé
de maisons séparées (pavillons).

1 McGarigal K., Cushman S.A. and Ene E. (2012) FRAGSTATS v4: Spatial Pattern Analysis
Program for Categorical and Continuous Maps. University of Massachusetts, Amherst.
http://www.umass.edu/landeco/research/fragstats/fragstats.html
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Variable

Description

Building coverage BD Ratio entre la surface batie et la surface de I'ilot
o L Indice de fragmentation, rapport entre ilots batis et
Building contiguity BC . Lo
batiments individuels
Building frequency along the BE Ratio du nombre de batiments par la longueur des
streets rues
Building height BH Ratio entre volume bati et surface de I'llot
Open Space Width BW Ratio entre espaces ouverts et longueur des rues
. . X Ratio entre hauteur moyenne des batiments et
Height/Width ratio BHW N
espaces ouverts de I'ilot
Build patch mean area BAM Surface moyenne des taches baties
Build patch standard dev area BASTD Ecart-type des surfaces des taches baties

Habitat density HD Surface relative de I'habitat ouvert dans 1'ilot
Number of habitat patches HN Nombre de tache d’habitat par hectare
Habitat patch mean area HAM Surface moyenne des taches d’habitat
Habitat patch standard devarea | HASTD | Ecart-type des surfaces des taches d’habitat

Forest density FD Ratio entre surface en forét et surface de 1'ilot
Number of forest patches FN Nombre de taches de forét par hectare
Forest patch mean area FAM Surface moyenne des taches de forét

Forest patch standard dev area FASTD Ecart-type des surfaces des taches de forét

Tableau 1. Liste des variables morphologiques et paysagéres pour caractériser les ilots.
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Figure 3. Cercle des corrélations issus de '’ACP des variables morphologiques par ilot.

Le facteur 1 en abscisse exprime le gradient de minéralité lié a 'opposition centre-péri-
phérie, le facteur 2 en ordonnée exprime un gradient de morcellement du bati opposant
des formes individuelles (en haut) et collectives (en bas).

Acquisition des données sur les réseaux plantes-abeilles

Compte tenu du compromis a trouver entre le nombre de placettes d’ob-
servations et le temps nécessaire a plusieurs passages au cours de la sai-
son printemps-été 2021, nous avons défini 35 placettes. Celles-ci ont été
réparties dans la trame urbaine de facon a maximiser autant que possible
le contraste de configuration du bati et de connectivité au milieu herbacé.
Ainsi, selon la position de tous les ilots dans '’ACP des variables morpho-
logiques (figure 4), les 35 placettes se distribuent plutot selon le gradient
du facteur 2. Chacune a été associée a une catégorie d’espace vert parmi
5 possibilités : parc urbain public, parc urbain privé, square, jardin priva-
tif, friche.
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Figure 4. Localisation des 35 placettes d’échantillonnage.

(a) Position des placettes d’observation (points noirs) parmi les ilots répartis dans l'es-
pace factoriel des variables morphologiques.
(b) Position des 35 placettes dans I'espace géographique de I'agglomération de Dijon.
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Sur chaque placette, 6 transects de 5 metres ont été choisis sur les zones
de milieu ouvert les plus fleuries dans un rayon de 100 m, si possible en
pelouse rase sans tonte, prairie ou friche. Sur chaque transect, les especes
végétales en fleurs ont été listées et pour chacune d’entre elles, le nombre
de fleurs ouvertes a été renseigné, et les abeilles sauvages ont été captu-
rées pendant 2 minutes 30 (figure 5). Lacquisition des données a été réali-
sée d’avril a juillet 2021 durant 5 sessions d’échantillonnage.

Les abeilles sauvages ont été placées dans un pilulier rempli d’éther apres
la visite d’'une espece végétale, puis mises en collection au laboratoire. Les
collections ont été envoyées a trois experts (Eric Dufréne pour les espéces
parasites, David Genoud pour les Andrenidae et Apidae, et Matthieu Au-
bert pour les Colletidae, Megachilidae et Militidae) pour I'identification de
I'espéce de chaque individu. Elles ont ensuite été transmises au Jardin des
Sciences Biodiversité de Dijon pour mise en collection.

Figure 5. Phases de relevés de terrain.
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Sur les 35 sites, 292 especes de plantes ont été échantillonnées dont 142
ont regu au moins une visite d’abeille sauvage. Pres de 1 800 interactions
plantes-abeilles ont été observées, dont 1 097 ont été réalisées par les
abeilles sauvages. Les plantes ayant recu le plus de visites d’abeilles sau-
vages sont le pissenlit (Taraxacum officinalis), le bouton d’or (Ranunculus
repens) et la pAquerette (Bellis perennis). Elles sont suivies par des especes
de plantes caractéristiques des pelouses rases (tableau 2). En moyenne, les
réseaux d’interactions par site se composent d’environ 15 plantes et 10 es-
peces d’abeilles intégrant l'abeille domestique (figure 6). Concernant les
abeilles, 129 especes ont été recensées. Les especes les plus abondantes
sont l'abeille domestique (Apis mellifera), '’Anthophore plumeuse (Antho-
phora plumipes) et le bourdon terrestre (Bombus gr. terrestris). Considé-
rant leurs régimes alimentaires, 27 especes sont spécialistes, 83 généra-
listes et 7 cleptoparasites. Si on exclut les espéces parasites, 66 especes
d’abeilles sauvages nichent dans le sol et 48 au-dessus du sol (cavités).

Espeéce (latin) Espéce (francais) | Nombre d’abeilles capturées
Taraxacum officinalis Pissenlit 91
Ranunculus repens Renoncule rampante 84
Bellis perennis Paquerette 74
Lamium purpureum Lamier pourpre 61
Coronilla varia Coronille changeante 39
Torilis arvensis Torilis des champs 34
Bryonia dioica Bryone dioique 29
Lotus corniculatus Lotier corniculé 23
Crepis capillaris Crépide capillaire 21
Vicia tenuifolia Vesce a petites feuilles 20

Tableau 2. Liste des 10 espéces de plantes ayant recu le plus de visites d’abeilles sauvages.

A partir des données récoltées au niveau « espece », les réseaux d’inte-
ractions plantes-abeilles ont donné lieu au calcul de 5 variables réponses
(Bascompte and Jordano, 2014) qui seront ensuite au coeur des analyses :
« Richesse totale en plantes : nombre total d’especes de plantes.
« Richesse totale en abeilles : nombre total d’especes d’abeilles.

« Connectance : rapport du nombre de liens plantes-abeilles par rapport a
tous les liens possibles.

o Nestedness : niveau d'emboitement des réseaux entre especes généra-
listes et especes spécialistes.

e Modularité : niveau de séparation des réseaux en clusters d’interactions
plantes-abeilles.
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Figure 6. Réseaux d’interactions entre plantes et abeilles sur le site 3F (a) et sur le site Jardin des
Sciences (b).

Les especes de plantes sont a gauche, les especes d’abeilles sont a droite. Labeille do-

mestique est figurée en orange. La largeur des liens est proportionnelle au nombre d’in-
dividus capturés.
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LIENS ENTRE RESEAUX D’INTERACTION,
FORMES URBAINES ET RESEAUX D'HABITAT

1l s’agissait de relier statistiquement les variables réponse aux variables de
configuration spatiale représentant des déterminants potentiels. Ces ana-
lyses se sont avérées délicates a mener en raison du faible nombre de sites
échantillonnés, les résultats présentés sont donc de nature exploratoire.
Nous avons d’abord examiné les liens avec chaque groupe de variable thé-
matique séparément (type d’espace vert, morphologie du bati, connecti-
vité), puis nous avons construit un modele intégré.

Type d’espace vert urbain

Les 5 variables réponses ont tout d’abord été comparées en fonction des
types d’espaces verts. Toutefois, les boites a moustaches et I'analyse de va-
riance sont peu valides en raison des faibles fréquences par type d’espace
vert. Il ressort que la richesse en abeilles varie assez fortement en fonc-
tion du type d’espace vert (proche d’un niveau significatif avec p=0,066),
avec en moyenne davantage d’especes dans les parcs urbains (publics ou
privés) que dans les jardins privatifs (figure 7). Cependant, vis-a-vis des

Richesse  **

en abeilles

5 Friche Parcurbain  Parcurbain Jardin Square
privé public privatif

Figure 7. Nombre d’espéces d’abeilles en fonction des types d’espace vert.
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réponses biologiques qui synthétisent les réseaux d’interaction plantes-
abeilles, les types d’espaces verts ne semblent pas se différencier parmi les
35 sites considérés. On note néanmoins une connectance plus forte et une
modularité plus faible dans les jardins privatifs, ce qui pourrait suggérer
une place plus importante prise par les especes généralistes dans ce type
d’espace vert.

Pour vérifier cette interprétation de la modularité plus faible dans les jar-
dins privatifs, nous sommes revenus sur les traits fonctionnels des espéces
répertoriées sur chaque placette. 5 traits fonctionnels ont été considérés :
la taille (petite, grande), la distance moyenne de dispersion (classe entre
400 et 1 000 m), la sociabilité (solitaire, sociale ou en agrégat), le lectisme
ou forme de butinage (oligolectisme, polylectisme, ou cleptoparasitisme),
le mode d’habitat (colonie, cavicole, rubicole, terricole, parasite). Une
analyse en composantes principales (ACP) appliquée aux proportions de
chaque modalité de ces traits montre qu'une dimension principale peut
étre définie (figure 8a), opposant les sites comportant une plus grande
proportion de petites abeilles oligolectiques, solitaires, terricoles et avec
une plus faible portée de déplacement aux sites comportant davantage
d’abeille polygolectiques de grande taille, sociales ou en colonies et de
plus grande portée de déplacement. Ce facteur représente donc bien un
gradient de communautés plus spécialistes (en valeurs négatives) vers des
communautés plus généralistes (en valeurs positives). La comparaison de
la distribution de ce facteur par type d’espace vert (figure 8b) ne montre
pas de différence claire, et met surtout en avant la grande variabilité des
formes de communautés trouvées dans les jardins privatifs. Ceci montre
qu’on ne peut pas interpréter systématiquement la plus faible modularité
des jardins privatifs comme une plus forte proportion d’especes généra-
listes, mais plutot comme un déficit d’especes.

Morphologie du bati
Méthode

Les variables décrivant le bati, présentées dans le tableau 1, peuvent étre
calculées (1) au sein des ilots dans lesquels les 35 sites se situent, comme
pour l'analyse préparatoire (figure 2), ou (2) dans des voisinages circu-
laires autour de ces sites. Dans le premier cas, le calcul obéit a une logique
urbanistique puisque les ilots correspondent souvent a des zones dont les
éléments batis partagent le méme historique de construction. Toutefois, la
taille et la forme des ilots sont variables, ce qui entraine 'effet classique de
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MAUP?. Dans le second cas, le calcul obéit a une logique écologique, par
un centrage de la mesure a partir de chaque site d’observation, indépen-
damment du découpage en ilots. Il en résulte une similarité de forme et de
taille du support de calcul (pas d’effet MAUP), mais cet avantage s'accom-
pagne d'une plus grande hétérogénéité des formes urbaines considérées.

Résultats

Selon la premiére option de calcul, les analyses croisées (corrélation de
Spearman) entre les 8 variables morphologiques et les 5 réponses biolo-
giques ne donnent aucune relation significative, en dehors du lien positif
entre la variable BC (fragmentation du bati) et la modularité des réseaux
plantes-abeilles (r=0,46 ; p=0,006).

Selon la seconde option, nous avons utilisé 10 rayons de calcul (en
metres) : 25, 50, 75, 100, 200, 300, 400, 500, 750, 1 000. Pour chaque ré-
ponse biologique, nous obtenons donc une courbe d’analyse radiale ot
I'abscisse représente 'échelle spatiale a laquelle le bati est supposé jouer
sur les réponses biologiques. Globalement, parmi les 300 corrélations cal-
culées, peu s'averent significatives. Nous pouvons cependant noter plu-
sieurs éléments détaillés ci-apres.

Une corrélation négative de la plupart des métriques morphologiques
est observée avec la richesse totale en especes d’abeilles, surtout pour les
indicateurs BD, BH et BAM (figure 9a). Ce lien est observé a une échelle
spatiale tres locale (p<0,05 uniquement pour le rayon de 25 m), puis il
disparait quand on considere un environnement plus vaste. Dans 1'en-
vironnement immédiat des placettes, la présence de surfaces baties de
grande taille et de forte hauteur est donc un facteur d’appauvrissement
de larichesse en abeilles. Cet effet local n’est pas observé pour la richesse
en especes de plantes, mais on le retrouve pour le niveau d’emboitement
(nestedness) des réseaux d’interaction (figure 9b), critére par ailleurs cor-
rélé positivement avec toutes les métriques de morphologie du bati.

2 MAUP (Modifiable Areal Unit Problem) : biais affectant les analyses statistiques fon-
dées sur des unités spatiales agrégeant des entités élémentaires (dans le cas présent les
ilots agregent des éléments batis et paysagers), du aux variations de taille et de forme
de ces unités.
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Figure 8. ACP des traits fonctionnels et distribution du premier facteur par type d’espace vert.
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Figure 9. Corrélations de Spearman entre (A) larichesse en abeilles et (B) et la métrique nestedness
avec 3 variables de bati.

Les variables de bati sont la densité de batiment (BD, bleu clair), le volume de batiment
(BH, bleu moyen), la surface moyenne des ilots batis (BAM, bleu foncé). Laxe des abs-
cisses représente le rayon autour des sites d’'observation. Les points colorés indiquent
les corrélations significatives a p<0.05, les points plus larges indiquent les corrélations
significatives a p<0,01.
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Les liens entre la morphologie urbaine etla connectance des réseaux d’in-
teraction sont globalement positifs et plus forts si on considere I'environ-
nement proche (2 moins de 100 m) des sites d'observation (figure 10a).
Pour un voisinage plus large, la densité de bati ne semble pas jouer de
role, mais la surface moyenne des ilots reste corrélée positivement, sans
toutefois que cette relation soit significative.

r de Spearman

0.40

0.30 BAM
0.20
0.10
BH
0.00 BD
0.10
A. Connectance 0 200 400 600 800 1000
Rayon (m)
r de Spearman
0.50
0.40 BC
0.30
0.20
0.10
0.00
0.10
BD
0.20
0.30
BAM
0.40
0.50
0 200 400 600 800 1000
B. Modularité Rayon (m)

Figure 10. Corrélations de Spearman entre (A) la connectance et (B) la modularité des réseaux
d’interaction avec 3 variables de bati.

Les variables de bati sont la densité de batiment (BH, bleu clair), le volume de batiment
(BH, bleu moyen), la surface moyenne des ilots batis (BAM, bleu foncé). Laxe des abs-
cisses représente le rayon autour des sites d’observation. Les points colorés indiquent
les corrélations significatives a p<0,05.
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La modularité des réseaux d’interaction est reliée de facon plus spéci-
fique, sans aucun effet dans I'environnement proche des sites d’'observa-
tion, mais avec des corrélations contrastées avec des métriques de confi-
guration du béti a partir des voisinages de 200 m (figure 10b). Le degré
de fragmentation des ilots batis (BC) est corrélé positivement, avec un
optimum pour des rayons de voisinage de 300 et 400 m. Inversement, la
surface moyenne des ilots (BAM) montre une corrélation négative. Enfin,
la densité de la surface batie est corrélée négativement mais sans signifi-
cativité.

Connectivité des réseaux d’habitat herbacé
Méthode

Nous avons mobilisé ici les graphe paysagers (ou réseaux d’habitat) pour
quantifier la connectivité écologique (Galpern et al., 2011). Loutil Gra-
phab (Foltéte et al., 2021, 2012) a été utilisé pour construire ces graphes,
en considérant chaque tache d’habitat herbacé (prairie, végétation basse
non agricole) comme un nceud. Les liens du graphe ont été pondérés par
des distances de moindre coit, définies a partir des valeurs de résistance
affectées aux classes d’'occupation du sol en fonction des éléments connus
sur la dispersion des abeilles (annexe).

Sur 'ensemble de la zone d’étude, nous avons identifié 37 900 nceuds. En
appliquant une topologie planaire (Fall et al., 2007), ces nceuds ont été
reliés par 111 000 liens. Il en résulte un graphe de grande taille, dont un
extrait est montré dans la figure 11. Ce graphe a servi de base pour le calcul
de métriques de connectivité.

Pour examiner l'effet de la connectivité des réseaux d’habitat herbacé sur
les réseaux plantes-abeilles, nous avons pris comme référence de chaque
placette d’observation la tache d’habitat herbacé dans laquelle elle se
trouve. Trois métriques correspondant a des échelles spatio-temporelles
différentes ont été calculées pour caractériser le degré d’accessibilité des
taches au sein du réseau d’habitat :

o C: capacité de la tache, représentée par sa surface considérée comme un
proxy de son potentiel de ressources. Le périmetre et un indice de compa-
cité mettant en rapport surface et périmetre ont complété cette descrip-
tion.

o F: métrique de flux de dispersion, totalisant la somme pondérée des ca-
pacités des taches situées dans le voisinage (au sens du graphe). Les poids
sont définis selon une fonction exponentielle décroissante de la distance
a la tache focale sur le graphe. Cette fonction est paramétrée pour que la
probabilité de déplacement de 0.5 corresponde a une distance représen-
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Figure 11. Graphe paysager de ’habitat ouvert au sein de I'agglomération de Dijon (extrait).

tative des mouvements moyens de dispersion. Sans avoir d’information
précise pour choisir ce parametre, nous avons calculé F pour les dis-
tances-colts équivalentes en metre a 100, 200, 300, 400, 500, 1 000, 1 500.

¢ BCI (Betweeness Centrality Index) : métrique exprimant les flux issus
de la traversée du réseau d’habitats a large échelle, autrement dit la fré-
quence avec laquelle une tache se situe sur le chemin le plus court entre
deux taches éloignées I'une de l'autre. Dépendante du méme parametre
que la métrique précédente mais sans intérét pour de faibles distances,
cette métrique a été calculée pour 500, 1 000 et 1 500 m.

Pour I'ensemble de ces calculs, la capacité C des taches d’habitat ouvert
est un attribut fondamental. Par défaut, ce critere correspond a la surface
des taches, quels que soient leur usage et leur mode de gestion. Des va-
riantes de pondération ont été testées pour tenir compte de la gestion plus
ou moins intensive de ces milieux. Mais ces variantes n’ont pas permis
d’obtenir des résultats plus probants qu’avec une pondération uniforme
par la simple surface de taches. Par souci de concision, les résultats ob-
tenus avec ces variantes ne sont pas présentés dans la suite de I'ouvrage.
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Figure 12. Corrélations entre les métriques d’interaction plantes-abeilles et les métriques de
connectivité.

Les points colorés indiquent les corrélations significatives a p<0,05.

Résultats

Les corrélations de Spearman entre les attributs des taches (C, périmetre,
compacité) et les métriques des réseaux d’interaction se sont avérées non
significatives a p<0,05. On note toutefois une relation négative entre la ca-
pacité et 'emboitement (p<0,1). De la méme fagon, nous n’'obtenons pas
de corrélation significative avec les métriques de connectivité, en dehors
du lien entre la métrique F et la modularité pour une échelle de flux trés
locale (figure 12).

Approche intégrée des relations entre réseaux d’interac-
tion, Formes urbaines et réseaux d’habitat

Méthode

Les critéres mis en corrélation avec les métriques des réseaux d’interac-
tion plantes-abeilles relevent de registres différents (morphologie du béti,
connectivité de I'habitat) mais peuvent étre partiellement liés et donc
redondants, puisqu’ils représentent de fagon plus ou moins indirecte les
contraintes spatiales relatives a l'accessibilité des abeilles a leur habitat
optimal. Des analyses statistiques intégrées ont été réalisées pour avoir
une vision plus synthétique des relations en présence.
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Figure 13. Cercle des corrélations issu de la régression PLS2 entre tous les critéres d’analyse.

I

Les variables a expliquer sont en bleu ; les variables explicatives sont en rouges ;
les variables illustratives sont en gris.

Un premier apercu peut étre donné par une régression PLS2 ou les 5
métriques d’interaction plantes-abeilles ont été considérées comme les
variables réponses susceptibles d’étre « expliquées » par I'ensemble des
criteres considérés dans les sections précédentes (en sélectionnant cer-
taines valeurs-clés dans le cas de métriques calculées en fonction de plu-
sieurs distances). La surface des ilots morphologiques et la distance eucli-
dienne au centre urbain ont été ajoutées sous forme de variables passives.
Comme les relations bivariées montrées précédemment sont faibles, cette
régression PLS2 n’a qu'une seule composante significative, mais nous pré-
sentons ici un graphe basé sur les 2 premieres composantes (figure 13).
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Résultats

La premiére composante oppose le bati dense, de plus grande hauteur (a
gauche) au bati diffus et fragmenté (a droite). Cette composante exprime
a la fois la distance au centre urbain et le degré d’acces a I'habitat herba-
cé (forte connectivité). Elle est reliée assez nettement a la modularité, au
sens ol le bati moins dense et la bonne connectivité favoriseraient la mise
en place de clusters d’interactions plantes-abeilles. La seconde compo-
sante semble étre en lien avec 'environnement tres proche des sites d’ob-
servation (variables issues d'un voisinage de 25 m), opposant en haut les
sites a distance des éléments batis et en bas les sites a proximité directe
d’éléments batis, quelle que soit leur densité. Cette composante est liée
a la richesse spécifique en abeilles (favorisée par I'éloignement au béti)
et au niveau d'emboitement des réseaux d'interaction plus fort dans le
cas contraire. Ces grandes oppositions sont illustrées par les extraits de
la carte d'occupation du sol (simplifiée) autour de 4 sites d’observation
représentatifs des quadrants de I'analyse (figure 14).

Sur la figure 14, le site « Banque de France » correspond a un bati dense
et de hauteur importante, avec un faible accés aux espaces verts. Le site
« 3 F » comporte également du bati de hauteur importante mais dont la
densité est moindre. Ces deux sites se caractérisent par une plus forte
connectance et une moindre modularité des réseaux plantes-abeilles. Les
sites « Parc des Basses Combottes » et « Rousotes » se composent d'un bati
de plus petite taille, moins haut et d'un réseau d’espaces verts plus dense.
La plus grande modularité des réseaux plantes-abeilles indique une ten-
dance a favoriser les especes spécialistes.

D’autres analyses plus sophistiquées ont fait l'objet d’exploration, no-
tamment une approche de « path modelling » permettant de construire
de facon supervisée des modeles a variables latentes. Cet essai a montré
que la diversité florale était le principal déterminant des réponses biolo-
giques considérées, bien avant les criteres de morphologie du béti et de
connectivité des espaces ouverts. Cependant, ces tentatives se sont toutes
heurtées a la faible puissance statistique du jeu de données ne contenant
que 35 sites.
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Figure 14. Morphologies illustratives des 4 quadrants issus de la régression PLS2.

Les placettes d'observation sont représentées par le point jaune. Les batiments sont fi-
gurés en noir, les sols artificialisés en blanc, les surfaces herbacées en vert clair, les sur-
faces arborées en vert moyen.
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DISCUSSION

Le projet a permis de mettre en place un protocole visant une analyse
originale, oli des réseaux d’interaction plantes- pollinisateurs ont été
considérés au sein d'un réseau spatial de I'habitat herbacé. Les données
acquises sur les abeilles sauvages dans I'agglomération de Dijon sont le
résultat d'un important travail coordonné par Lise Ropars, impliquant des
phases de préparation, de captage de terrain, d'identification et de codage.

Plusieurs éléments ressortent des analyses menées sur ces données, a
commencer par l'échelle spatiale a laquelle on peut détecter des liens
entre la configuration de la trame urbaine et les réponses biologiques. Les
analyses radiales ont mis en avant un effet de proximité immédiate (25 m)
autour des placettes d'observation, ol la présence de bati de grande taille
atendance a minorer larichesse en abeilles et a augmenter 'emboitement
des réseaux d’interaction. Cet effet tres local est probablement lié a la plus
grande part de sols artificialisés a proximité directe des ensembles batis,
qui limite les possibilités d'installation pour les especes qui nichent au sol.
(Cohen et al., 2022 ; Persson et al., 2020). La prise en compte de cet effet a
I'échelle micro-locale pourrait se traduire par des recommandations sur
l'agencement des espaces verts par rapports aux batiments et les regles
de distance entre ces éléments. Un autre enseignement des analyses ra-
diales est la présence de liens plus marqués pour des rayons de voisinage
entre 200 et 400 m de rayon. Cette portée spatiale est corrélée avec 'ampli-
tude moyenne des déplacements effectués par les abeilles sauvages pour
le butinage (Zurbuchen et al., 2010). Méme s'il est difficile d’obtenir une
information précise sur ces distances et que celles-ci soient globalement
dépendante de la taille des especes, il semble que cette échelle de gran-
deur soit réaliste (Hofmann et al., 2020).

Pour ce niveau d’échelle, le critere issu des réseaux plantes-abeilles qui
s'avere le plus sensible aux variations de configurations urbaines est la
modularité. Les réseaux plantes-abeilles sont plus compartimentés quand
le bati est de plus petite taille et plus morcelé (habitat pavillonnaire),
et quand l'acces au milieu herbacé est plus important. Ces éléments
semblent indiquer, de facon indirecte, que la configuration urbaine asso-
ciant un habitat pavillonnaire a une meilleure connexion a des surfaces
herbacées extérieures est favorable aux especes spécialistes par rapport
aux especes généralistes. Toutefois, ces résultats ne sont pas assez tran-
chés pour conduire a des conclusions définitives et I'analyse nécessiterait
d’étre enrichie par de nouvelles données.

Au-dela de ces constats, la faiblesse des liens statistiques observés ne per-
met pas de savoir si les hypotheses posées au départ sont en grande partie
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invalidées, ou si les relations statistiques ne peuvent s'exprimer claire-
ment en raison du trop faible volume de données. Les 35 placettes limitent
fortement les analyses statistiques, d’autant plus que chaque session de
capture a été pénalisée par la météorologie trés pluvieuse durant la cam-
pagne de terrain a la fin du printemps 2021, ce qui a restreint le nombre
d’interactions enregistrées.

Par ailleurs, les difficultés d’interprétation des variables décrivant le bati
sous une forme morphométrique nous ont conduit a envisager une autre
forme de description pour le volet national. Comme il existe un lien entre
les critéres géométriques analytiques des polygones et leur appartenance
a un type concret d'un point de vue urbanistique (maison individuelle,
etc.), nous avons par la suite considéré directement une typologie des ba-
timent grace aux données topographiques nationales, pour une interpré-
tation plus explicite (voir la section Données mobilisées). Un retour sur les
analyses menées a Dijon avec cette autre fagon d’aborder la description
du bati permettra peut-étre d’obtenir des résultats plus probants.
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Ce volet du projet repose sur l'idée d'exploiter des données participatives
issues du dispositif Vigie-Nature pour étudier la distribution des insectes
pollinisateurs dans des configurations urbanistiques multiples. Lacces a
des données couvrant le territoire francais métropolitain permet d'étre
indépendant de la configuration d’un site urbain particulier et de dispo-
ser d’'une grande quantité de configurations spatiales. Cette approche se
place donc de facon complémentaire par rapport a l'analyse sur l'agglo-
mération de Dijon.

DONNEES MOBILISEES

Données plantes et pollinisateurs

Nous avons utilisé la base de données participative SPIPOLL gérée par le
Muséum National d’'Histoire Naturelle (https://www.spipoll.org/). Cette
base de données rassemble une large série de ‘collections’ issues d'un
protocole d’'observation standardisé. Chaque collection correspond a une
plante florale géolocalisée associée aux especes d’insectes (relevant des
ordres Coleoptera, Diptera, Hymenoptera et Lepidoptera) visitant cette
plante durant une phase d’'observation de 20 minutes (figure 15). Ces don-
nées ont déja été validées et utilisées pour identifier les effets de 'usage
des sols (Deguines et al., 2012), décrire les réseaux plantes-insectes (De-
saegher et al., 2018) et leurs liens avec I'urbanisation (Deguines et al.,
2016), et également pour étudier le lien avec les jardins domestiques (Levé
etal., 2019).

La variable réponse analysée ici est la richesse en pollinisateurs, exprimée
en nombre de familles d’especes. Ce choix du niveau « famille » s’explique
par le fait que les niveaux taxonomiques plus précis (genre, espéce) ne
sont pas renseignés pour un grand nombre de collections. Le nombre de
collections retenues varie suivant les différentes options choisies pour sé-
lectionner les données (voir plus loin la section « Sélection des collections
et modélisation statistique »). Cette variation se répercute également sur
le nombre d’especes végétales présentes et le nombre d’agglomérations
urbaines considérées. De nombreux tests exploratoires ont été menés et
I'analyse principale présentée dans ce rapport repose sur une sélection de
520 collections. Sur ce jeu de données, la distribution de la richesse est de
forme décroissante, ce qui est classique pour une variable de comptage
(figure 16). Le nombre maximum de familles de pollinisateurs observés
pour une méme collection est de 14.

. 145



Figure 15. Localisation des collections SPIPOLL dans les zones urbaines.
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Figure 16. Distribution du nombre de familles de pollinisateurs parmi les collections sélection-
nées.
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Données sur I’environnement bati

Lenvironnement bati des collections SPIPOLL a été caractérisé a partir de
la couche « béati » de la BD TOPO (IGN). Sur cette couche, chaque bati-
ment est représenté par un polygone avec une précision géométrique de
1 m. Un voisinage circulaire de 300 m a été utilisé pour quantifier (1) le
ratio de surface batie par rapport a la surface du voisinage, correspondant
a une variable de densité batie, (2) la proportion de 11 types de batiments
parmi le total des batiments présents dans le voisinage. Ces 11 types sont
détaillés dans le tableau 3. Le rayon de 300 m correspond grossierement
a 'amplitude moyenne des déplacements pour le butinage de plusieurs
especes.

Type de batiment Description

. o Maison individuelle a usage résidentiel incluant un seul
Maison individuelle
logement

Maison adjacente a une autre maison, a usage résidentiel

Maison mitoyenne .
et incluant un seul logement

Batiment a usage résidentiel incluant plus d’'un logement et

Petit batiment collectif . N
jusqu’a 3 étages de hauteur

Batiment a usage résidentiel incluant plus d'un logement et de

Batiment collectif moyen .
hauteur entre 4 et 5 étages

Batiment a usage résidentiel incluant plus d’'un logement et

Grand batiment collectif , R ,
d’au moins 6 étages de hauteur

Bétiment commercial Bétiment a usage commercial ou de service
Batiment industriel Batiment a usage industriel

Batiment agricole Batiment a usage agricole

Batiment religieux Batiment a usage religieux

Batiment sportif Batiment a usage sportif

Batiment annexe Garage, véranda, cabane, etc.

Tableau 3. Types de batiments considérés.

Pour réduire le nombre de variables et considérer la composition de I'en-
vironnement bati de facon synthétique, comme dans de nombreuses
analyses de morphologie urbaine (Araldi et al., 2022; Fleischmann et al.,
2022; Marwal and Silva, 2023), nous avons appliqué une analyse en com-
posantes principales (figure 17) suivie par une classification ascendante
hiérarchique appliquée aux facteurs et basée sur le critere de Ward (figure
18).
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Figure 17. Analyse multivariée de la composition du béti autour des collections SPIPOLL.

A gauche, la décroissance de l'inertie montre que les 2 premiers facteurs synthétisent
bien la structure. Le cercle des corrélations montre une opposition entre le bati col-
lectif a droite et le bati individuel a gauche, avec une fonction résidentielle dominante
en haut, et le mélange avec des fonctions commerciales et industrielles en bas. Les va-
riables « Nombre de batiments », « Densité de béti » et « Indice de hauteur » ont été
considérés comme illustratives dans 'ACP.
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Figure 18. Arbre hiérarchique et position des 5 classes de bati dans I'espace factoriel.
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5.Pavillon-

. 1. Habitat 2.Pavillon- 3. Grand coll. 4.Pavillon- .

Variable . . . o naire com-

collectif naire dense commercial  naire diffus .

mercial
Maison individuelle 9,44 20,37 4,85 30,57 14,32
Maison mitoyenne 19,82 22,14 8,10 18,63 3,46
Petit collectif 13,72 8,57 7,41 3,94 5,35
Batiment collectif
12,18 3,68 11,74 0,62 1,80
moyen
Grand collectif 4,60 1,29 22,11 0,05 1,27
Batiment de com-
K 6,32 4,99 17,89 1,90 27,23

merce et service
Batiment industriel 0,13 0,42 0,91 0,19 8,41
Batiment agricole 0,02 0,08 0,27 0,16 0,73
Batiment religieux 0,42 0,11 0,12 0,04 0,00
Bétiment sportif 0,14 0,18 0,66 0,09 0,94
Batiment annexe 33,21 38,17 25,94 43,82 36,48
Nombre de batiments | 407 400 185 465 105
Densité de bati 0,20 0,16 0,19 0,14 0,16
Indice de hauteur 2,17 1,30 3,14 0,79 1,66

Tableau 4. Moyennes intra-classes des variables descriptives du bati dans les 5 classes.

Les variables de composition (de maison individuelle a batiment annexe) sont expri-
meées en pourcentage en colonnes par rapport au nombre de batiments. Par exemple,
les voisinages de collections SPIPOLL inclus dans la classe 1 (habitat collectif) se
composent en moyenne de 9,44 % de maisons individuelles ; 19,82 % de maisons mi-
toyennes ; 13,72 % de petit collectif, etc.

Lanalyse de la position des classes dans I'espace factoriel et des moyennes
intra-classes (tableau 4) nous a conduit a définir 5 classes d’environne-
ment urbain :

« Habitat collectif : combinaison de batiments résidentiels collectifs de pe-
tite ou moyenne taille et de maisons mitoyennes.

« Pavillonnaire dense : ensemble de maisons individuelles et mitoyennes,
avec un peu de petits collectifs.

e Grand collectif commercial : mélange de grands immeubles résidentiels
collectifs et de batiments commerciaux.

« Pavillonnaire diffus : large proportion de maisons individuelles avec éga-
lement des maisons mitoyennes.

« Pavillonnaire commercial industriel : mélange de maisons individuelles
et de batiment a fonction commerciale et industrielle.
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Données d’occupation du sol et modélisation
de la connectivité

Nous avons utilisé la carte d’occupation du sol de’OSO couvrant la France
métropolitaine a une résolution de 10 m avec 23 classes®. Cette carte a été
générée en appliquant une classification par random forest aux images
provenant des capteurs satellitaires Sentinel 1A et Sentinel 1B et en uti-
lisant diverses cartes existantes comme données d’apprentissage. Nous
avons combiné la carte OSO avec le Registre Parcellaire Graphique pour
distinguer, parmi les surfaces herbacées, les prairies des surfaces herba-
cées non agricoles, appelées par la suite « pelouses ». Cette combinaison a
été appliquée dans un voisinage circulaire de 1 500 m de rayon autour de
chaque collection SPIPOLL.

Suivant les éléments connus de la littérature sur les pollinisateurs, deux
premieres variables de contexte paysager ont été construites, de fagon
complémentaire aux variables de connectivité. Il s’agit tout d’abord des
cultures et des vignes qui jouent a priori un role négatif sur cette commu-
nauté, et des vergers qui pourraient constituer une ressource favorable.
Dans les deux cas, ces éléments ne sont pas présents dans la trame ubaine,
mais peuvent étre situés dans le voisinage de collections non loin de la
bordure urbaine. Ces variables ont donc été définies de facon binaire en
présence/absence dans le voisinage de 300 m de rayon.

La connectivité de 'environnement urbain a été évaluée par la méthode
des graphes paysagers déja mobilisée pour le volet sur Dijon. La carte défi-
nie autour de chaque collection a été utilisée pour générer un graphe pay-
sager dans lequel les nceuds sont les taches herbacées et les liens forment
un graphe planaire minimal (Fall et al., 2007). Chaque lien a été pondéré
par le cotit cumulé du chemin de moindre coft, calculé selon les valeurs
de résistance figurant dans le tableau 5. Ces valeurs ont été définies a par-
tir des connaissances générales sur les déplacements de pollinisateurs,
en appliquant une échelle contrastée de 1'habitat optimal (cott de 1) aux
classes les plus défavorables aux déplacements (cotit de 1 000).

Le graphe paysager construit autour de chaque collection SPIPOLL a ser-
vi de support pour le calcul de 3 métriques de connectivité. La premiere,
appelée CapaCost, représente I'acces aux ressources herbacées aux alen-
tours de la collection, comme la métrique Capa pour le volet sur Dijon.
Elle combine la surface a de la tache la plus proche et d la distance entre la
collection et cette tache de la fagon suivante :

CapaCost=a. e
I

3 https://www.theia-land.fr/product/carte-doccupation-des-sols-de-la-france-metro-
politaine/
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avec a le parametre controlant la décroissance de la probabilité de dé-
placement en fonction de la distance. Nous avons choisi a de facon a
ce que e = 0,5 pour d correspondant a la distance médiane de dépla-
cement quotidien (butinage des insectes). Toutefois, cette distance peut
varier fortement entre les especes et il existe peu de donnée fiable pour
faire ce choix. De plus, ces distances peuvent s'avérer différentes selon les
contextes, notamment en milieu urbain par rapport au milieu rural. Nous
avons donc arbitrairement choisi une valeur de distance coftit correspon-
dant a une distance métrique de déplacement d’environ 300 m.

Classe d’occupation du sol Colt

Béati urbain dense 1000
Bati urbain diffus 1000
Zone commerciale et industrielle 1000
Route et espace associé 1000
Culture de céréale 100
Culture de colza 10
Culture de protéagineux 10
Culture de soja 10
Culture de tournesol 10
Culture de mais 100
Culture de riz 10
Culture de tubercule 10
Prairie 1
Verger 10
Vignoble 10
Forét de feuillus 100
Forét de conifere 100
Pelouse 1
Lande 10
Zone minérale 100
Plage et dune 100
Glacier et neige 1000
Plan d’eau 1000

Tableau 5. Valeurs de coiits utilisées pour calculer les liens du réseau d’habitat herbacé.
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Les deux autres métriques appelées F représentent l'accessibilité au ré-
seau d’habitat herbacé depuis la tache la plus proche de la collection, de
la fagon suivante :

Fi=Y aje %
Jj#i
Il s’agit de la méme métrique F que pour le volet sur Dijon, mais avec ici la
distinction entre l'accessibilité aux prairies et 'accessibilité aux pelouses,
respectivement Fprairie €t Fpelouse. Le parametre o doit étre choisi pour que
la décroissance de la distance reflete la portée spatiale de la dispersion.
Comme précédemment, un tel choix est délicat dans le cas d'une com-
munauté avec de fortes variations interspécifiques. Nous avons choisi «
pour que la distance médiane de dispersion corresponde environ a 600 m.
Cette valeur peut sembler faible au regard de la dispersion de certaines
especes, mais il est a noter que I'ensemble de nos analyses montre des

réponses pour des distances plus courtes que les distances mentionnées
dans la littérature.

Pour la mise en ceuvre pratique de toute la démarche conduisant a asso-
cier chaque collection SPIPOLL a des variables décrivant son environne-
ment bati et son degré de connexion au réseau herbacé, les données na-
tionales ont été centralisées dans une base de données PostGreSQL. Des
scripts et des script shells ont été définis pour automatiser 'ensemble des
calculs appliqués successivement aux 5 000 collections considérées dans
un premier temps, et pour facilement modifier le protocole si besoin.

Sélection des collections et modélisation statistique

Pour répondre a la problématique, quatre filtres ont été appliqués pour
sélectionner les collections adéquates :

o La premiere regle a été d’inclure les collections situées dans le périmetre
des aires d’attraction des villes (AAV) d’au moins 200 000 habitants. Les
AAV étant définies de facon tres extensive, incluant des communes rurales
polarisées par les centres urbains, le seuil de 200 000 habitants correspond
al'inclusion de centres urbains d’au moins 100 000 habitants environ. Ce
critere a toutefois été exploré (voir Discussion).

« Ensuite, pour travailler sur un corpus autant que possible indépendant
de la densité urbaine, nous avons examiné la distribution statistique de la
densité de bati dans le voisinage circulaire de 300 m de rayon autour des
collections (figure 19). Au vu de cette distribution, nous avons écarté les
collections situées dans un contexte de faible de densité (< 10 % de bati)
ou dans un contexte de forte densité (> 30 % de bati). Ce critére a per-
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Figure 19. Distribution statistique de la densité de bati autour des 5 000 collections SPIPOLL.

mis de sélectionner un ensemble de configurations spatiales de densité
moyenne, évitant les périphéries diffuses et les centres denses.

e Une regle de proximité a un élément bati jusqu’a 100 m a été appliquée
pour éviter les localisations a l'extérieur de la bordure urbaine.

o Enfin, un tirage aléatoire a été mis en ceuvre pour éviter les collections
situées sur les mémes lieux et ayant les mémes caractéristiques spatiales.
La regle de distance minimale entre deux collections est de 150 m.

Lapplication de ces filtres a conduit a sélectionner 520 collections a partir
du corpus initial de 5 000. Lensemble de ces données a été intégré dans
une modélisation statistique. Compte tenu de la réponse biologique en
forme de comptage (richesse en pollinisateurs) et de la nature mixte des
facteurs explicatifs, nous avons réalisé un modele mixte linéaire générali-
sé (GLMM) en optant pour une régression de Poisson. Les termes du mo-
dele initial sont les suivants (tableau 6).

Compte tenu de la littérature et des résultats obtenus dans le premier volet
du projet, nous supposons que :

« I'habitat pavillonnaire est favorable a la richesse en pollinisateurs,

« les variables de connectivité au milieu herbacé sont positivement liées a
la variable cible,

e la présence de cultures et de vignes dans I'environnement est défavo-
rable,

« la présence de vergers dans l'environnement est favorable.
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Type de variable Code Variable Détail ou transformation
Variable réponse Richesse Richesse en pollinisateurs Nombre de familles
Variables de groupe Bati Type d’environnement urbain Variable nominale en 5 classes
avec effet fixe Culture Présence de culture dans l'envi- . L
Transformation binaire
ronnement
Verger* Présence de verger dans l'envi- . L.
Transformation binaire
ronnement
Vigne* Présence de vigne dans 'environ- . L
Transformation binaire
nement
Climat* Type de climat Variable nominale en 6 classes
Variables prédictives CapaCost Accessibilité a 'habitat herbacé . . .
L Transformation logarithmique
quantitatives local
Fprairies Flux potentiels de dispersion en . . .
. Transformation logarithmique
prairies
Fpelouses * Flux potentiels de dispersion en i X .
-, , . Transformation logarithmique
milieu herbacé non agricole
DensBati* Densité locale de bati Transformation logarithmique
Variables de groupe Plante Espece végétale Variable nominale en 270 classes
avec effet aléatoire Agglomération* | Agglomération urbaine Variable nominale en 45 classes

Tableau 6. Définition des termes de la modélisation statistique.

Les variables portant un astérisque ne reposent pas sur une hypothese précise et sont
donc intégrées de facon exploratoire.

La densité de bati est classiquement défavorable aux pollinisateurs, mais
comme nous avons restreint sa variabilité, son rdle reste incertain. Il s’agit
donc d’une variable de contréle pour vérifier que l'analyse porte davan-
tage sur la configuration que sur le degré d’'urbanisation. La variable
nominale indiquant I'espece végétale est prise en compte en tant qu'ef-
fet aléatoire, dans la mesure ou nous ne cherchons pas a analyser le role
précis de chaque espeéce et que le nombre d’espéces est tres important.
La variable nominale indiquant 'agglomération urbaine pourrait jouer un
role si certaines villes offrent des conditions spécifiques qui se répercutent
sur les pollinisateurs, elle est donc considérée également comme un effet
aléatoire potentiellement utile dans le modele. Une autre variable option-
nelle est le type de climat pouvant jouer sur la distribution et la diversité
des especes. Pour prendre en compte cet aspect, nous avons utilisé la clas-
sification proposée par (Joly et al., 2010).
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RESULTATS

Apres vérification de I'absence de corrélations fortes entre les variables ex-
plicatives, un premier modele statistique a été appliqué en incluant direc-
tement toutes les variables sauf l'effet aléatoire « agglomération » et I'effet
fixe « climat ». L'indicateur d'une éventuelle surdispersion de la variable
richesse reste inférieur a 1.

Le r* marginal est de 0,08 alors que le r* conditionnel est de 0,32, ce qui
signifie que la variable aléatoire, a savoir les especes végétales, explique
une part prépondérante des variations de richesse en pollinisateurs. Lexa-
men des valeurs de significativité (colonne p sur le tableau 7) montre que
les variables de bati, de culture, d’accessibilité a I’habitat local et de flux
potentiel de dispersion en prairies sont bien liées a la richesse en polli-
nisateur. En revanche, la présence de verger ou de vigne, les flux de dis-
persion en herbacé non agricole et la densité locale de bati n'ont pas d’in-
fluence. Lajout de l'effet aléatoire « agglomération » ne fait pas diminuer
le critére AIC, indiquant que les variations dues aux villes ne jouent pas
de facon assez importante pour que cet effet soit pris en compte dans le
modele. Lajout de la variable des types de climat fait augmenter le critere
AIC, invalidant ’hypothése que les variations climatiques se répercutent
sur la richesse en pollinisateurs. Enfin des tests ont consisté a inclure la
proportion de prairie dans le voisinage, qui s'avere moins explicative que
l'accessibilité au milieu herbacé calculée sur le graphe d’habitat.

Un second modele simplifié a ensuite été construit en sélectionnant les
variables explicatives dont I'influence est effective sur la richesse (tableau
8a). Les coefficients r* sont les mémes que précédemment. Les tests « post
hoc » sont également archivés pour examiner les rapports entre les classes
de béti urbain (tableau 8b).

Ces résultats indiquent que les différences de composition du bati jouent
de facon avérée sur la richesse en pollinisateurs, la variable de bati étant
globalement tres significative (p=0,006). Le détail des classes montre que le
pavillonnaire diffus (classe 4) se distingue par une moins bonne capacité a
accueillir des espéces de pollinisateurs que les quatre autres types de bati.
Toutes choses égales par ailleurs, le bati pavillonnaire diffus occasionne
une diminution de la richesse d’au moins 20 %, avec un contraste maxi-
mum de 30 % par rapport au mélange de pavillonnaire et de batiments
commerciaux (classe 5), classe de bati la plus favorable. D’apres 'examen
des tests de comparaisons entre toutes les classes, I'ordre décroissant de
capacité a accueillir une forte richesse en pollinisateurs est le suivant : pa-
villonnaire commercial (classe 5), grand collectif commercial (classe 3),
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habitat collectif (classe 1), pavillonnaire dense (classe 2) et enfin pavillon-
naire diffus (classe 4). Par ailleurs, la présence de culture est nettement
défavorable avec une moins-value de 19 %. Inversement, l'accessibilité a
I'habitat herbacé local et le flux de dispersion potentiel dans les prairies
sont deux criteres favorables, mais avec une la magnitude d’effet plus forte
dans le premier cas (+ 12 %) que dans le second (+ 9 %).

. . 95 % ex-

Variables Estimate
p(B) sup.

(Intercept) 0,92 0,05 2,51 2,27 2,79 17,35 <,001
Classes de bati C2/C1 -0,03 0,10 0,97 0,80 1,18 -0,31 0,76
Classes de bati C3/C1 0,02 0,12 1,02 0,81 1,30 0,20 0,84
Classes de bati C4/C1 -0,25 0,11 0,78 0,63 0,98 -2,18 0,03
Classes de bati C5/C1 0,13 0,13 1,14 0,88 1,47 0,98 0,33
Présence de culture Culture -0,21 0,06 0,81 0,71 0,92 -3,27 0,001
Présence de verger Verger 0,11 0,09 1,12 0,93 1,35 1,23 0,22
Présence de vigne Vigne -0,09 0,09 0,91 0,77 1,09 -1,00 0,32
Accessibilité a I'habitat local CapaCost | 0,04 0,01 1,04 1,02 1,07 3,16 0,002
Flux potentiel de dispersion en

L Fprairie 0,02 0,01 1,03 1,00 1,05 2,08 0,04
prairies
Flux potentiel de dispersion en

, K Fpelouse 0,00 0,01 1,00 0,98 1,02 -0,33 0,74

herbacé non agricole
Densité locale du bati DensBati -0,10 0,13 0,91 0,70 1,17 -0,74 0,46

Tableau 7. Principaux résultats de la régression initiale appliquée a la richesse en pollinisateurs.

C1 : habitat collectif ; C2 : pavillonnaire dense ; C3 : grand collectif commercial ;
C4 : pavillonnaire diffus ; C5 : pavillonnaire commercial industriel.
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95 % ex- 95 % ex-

a) Variables Estimate .
& p(B)inf.  p(8) sup.
(Intercept) 0,90 0,04 2,47 2,26 2,69 20,58 | <,001
Classes de bati C2/C1 -0,02 0,10 0,98 0,81 1,19 -0,18 0,86
Classes de bati C3/C1 0,02 0,12 1,02 0,81 1,30 0,20 0,84
Classes de béati C4/C1 -0,23 0,11 0,79 0,64 0,98 -2,13 0,03
Classes de bati C5/C1 0,14 0,13 1,15 0,89 1,48 1,09 0,28
Présence de Cultwre | -021  |006 [081 |071 0,92 -3,29 | <,001
culture
Accessibilité a
I'habitat local CapaCost | 0,12 0,03 1,12 1,05 1,20 3,58 <,001
Flux potentiel
de dispersion en Fprairie 0,09 0,04 1,09 1,01 1,18 2,36 0,02
prairies

(b) Tests post hoc

Classes de bati Pbonferroni
C1 C2 1,02 0,10 0,18 1
C1 C3 0,98 0,12 -0,20 1
Cl C4 1,26 0,14 2,13 0,335
C1 C5 0,87 0,11 -1,09 1
c2 C3 0,96 0,10 -0,42 1
C2 C4 1,24 0,10 2,75 0,06
Cc2 C5 0,85 0,09 -1,55 1
C3 C4 1,29 0,14 2,33 0,201
C3 C5 0,89 0,11 -0,91 1
C4 C5 0,69 0,08 -3,40 0,007

Tableau 8. Résultats de la régression finale appliquée a la richesse en pollinisateurs.

C1 : habitat collectif ; C2 : pavillonnaire dense ; C3 : grand collectif commercial ;
C4 : pavillonnaire diffus ; C5 : pavillonnaire commercial industriel.
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Figure 20. Exemples de configurations de bati défavorables et favorables a la richesse en pollini-
sateurs.

Le rayon de voisinage utilisé pour les variables de bati est de 300 m.

Pour illustrer les liens entre les principales variables et la richesse en polli-
nisateurs, quatre collections ont été choisies parmi les plus faibles niveaux
de richesse et quatre autres parmi les plus forts niveaux, 'ensemble de ces
cas étant sélectionnés en fonction de leur faible valeur résiduelle entre la
richesse observée et la richesse prédite. Il apparait une différence assez
nette entre des configurations plutét dominées par I'habitat pavillonnaire
et montrant une certaine uniformité morphologique (richesse faible), et
des configurations avec une plus grande mixité des tailles de batiments,
incluant méme des batiments commerciaux de grande taille (richesse
forte) (figure 20). La comparaison appliquée aux graphes paysagers a par-
tir des mémes cas oppose des sites avec une acces tres limité au milieu
prairial (richesse faible) a des milieux urbains fortement connectés aux
réseaux prairiaux environnants (figure 21).
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Figure 21. Exemples de réseaux d’habitats herbacés défavorables et favorables a la richesse en
pollinisateurs.

Le rayon de voisinage pour considérer les réseaux herbacés est de 1 500 m, mais les dif-

férentes métriques de connectivité calculées intégrent une pondération décroissante de
la distance par rapport a la tache centrale de référence.
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DISCUSSION

Principaux résultats

Lutilisation de données génériques et en acces libre au niveau de la
France métropolitaine a permis de produire une analyse de 520 sites ur-
bains répartis dans 45 agglomérations. Parmi les critéres de sélection de
ces sites, le plus important a été la densité de bati, limitée ici a un inter-
valle entre 10 et 30 % de la surface du voisinage des collections, de fagon
a pouvoir comparer l'effet potentiel des configurations spatiales sans que
l'analyse soit focalisée sur le gradient d'urbanisation. Globalement, cette
étude montre le potentiel des données participatives (ou « citoyennes »)
pour mener des analyses éco-géographiques en s’affranchissant des effets
de site (Poisson et al., 2020 ; Reichman et al., 2011), quand les recherches
en écologie urbaine sont en général focalisées sur une ville unique.

Lanalyse montre que la richesse en pollinisateurs est tout d’abord forte-
ment tributaire des especes végétales, ce qui est tout a fait classique et re-
joint de nombreuses études, par exemple (Anderson et al., 2023 ; Cohen et
al., 2022 ; Roguz et al., 2023). Les autres résultats statistiques obtenus, qui
concernent la variabilité de la richesse indépendante des especes végé-
tales, mettent en avant plusieurs variables qui jouent de fagon conjointe.
Les classes de bati urbain se différencient nettement selon leur capacité a
accueillir une richesse plus ou moins importante, mais suivant un ordre
non conforme a I'hypothese que les jardins domestiques sont un élément
favorable (Levé et al., 2019). En effet, les classes composées de la plus forte
proportion de bati pavillonnaire apparaissent comme les plus défavo-
rables, a I'inverse des configurations ou les batiments résidentiels, qu’ils
soient individuels ou collectifs, se mélangent a des batiments d'usage
commercial ou de service. Le contraste est maximum quand on oppose
le milieu pavillonnaire diffus au mélange de pavillonnaire avec des bati-
ments commerciaux, avec un différentiel de 30 % en faveur du second (si
on fait abstraction de I'influence des autres variables).

Parallélement, la connectivité au milieu herbacé joue de facon positive
sur la richesse, qu'il s'agisse de l'accessibilité aux ressources herbacées
locales ou de la connexion au réseau de prairies a I'échelle de la disper-
sion. En revanche, la connectivité au réseau herbacé non agricole a cette
meéme échelle de la dispersion ne semble pas jouer pas de role. Ces résul-
tats concernant la quantité d’habitat disponible autour des collections ap-
portent plusieurs éléments intéressants. En premier lieu, nous retrouvons
bien I'influence positive de la végétation herbacée a proximité directe des
sites analysés (Wenzel et al., 2020). Mais au-dela de I'environnement di-
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rect, la connexion plus ou moins bonne avec le milieu prairial environ-
nant contribue également aux variations de richesse en pollinisateurs.
Ce résultat rejoint le constat de l'influence de la distance aux prairies les
plus proches sur la richesse en abeilles sauvages (Banaszak-Cibicka et
al., 2016), ou encore les études sur le role des différentes formes d’'usage
agricole (Warzecha et al., 2021). Il invite aussi a s'intéresser aux corridors
verts insérées dans la trame urbaine et permettant de connecter les es-
paces verts intra-urbains aux espaces semi-naturels présents dans le mi-
lieu rural environnant. En revanche, I'absence d’effet de la connectivité a
I'échelle de la dispersion au sein du milieu herbacé non agricole peut in-
diquer que ces surfaces en grande partie intra-urbaines (parcs et jardins,
bandes enherbées, délaissés, friches, etc.) ne sont pas déterminantes en
tant que réservoirs d’especes, méme si d'une part elles contribuent for-
tement a augmenter 'acces quotidien aux ressources, et d’autre part elles
facilitent I'accessibilité aux prairies environnantes qui semblent remplir
plus nettement cette fonction de réservoir.

Linfluence négative de la présence de culture dans l'environnement
proche des collections est convergente avec des résultats déja obtenus
(LeBuhn and Vargas Luna, 2021), méme si certaines cultures d’'oléagineux
comme le colza peuvent fournir temporairement des ressources (Van Der
Meersch et al., 2022). La présence de vergers et de vignes dans I'environ-
nement ne joue pas sur la richesse, ce qui peut étre expliqué, surtout dans
le cas des vergers, par un manque de données sur le traitement agricole de
ces surfaces, et par une précision cartographique insuffisante. Enfin, bien
que l'analyse porte sur 45 agglomérations urbaines réparties sur tout le
territoire métropolitain, du Nord a la Méditerranée, aucun effet marquant
d’agglomération ou de climat n’est décelé.

Synthése des variables en jeu

En résumé, la présence de grands batiments a fonction commerciale
dans les tissus urbains fait augmenter le niveau de richesse spécifique
en pollinisateurs, par opposition au milieu pavillonnaire dominé par la
fonction résidentielle. Parallelement, les ressources locales en surfaces
herbacées favorisent cette richesse, tout comme le lien avec le milieu
prairial environnant. Pour essayer de comprendre le role négatif du mi-
lieu pavillonnaire, en contradiction avec notre hypothése initiale et avec
les résultats obtenus sur Dijon, il nous faut préciser la nature du lien que
chaque variable entretien avec la richesse en pollinisateurs. Les variables
de connectivité du milieu herbacé expriment directement un rapport
fonctionnel avec la présence des espéces, puisqu’elles sont des proxys de
la quantité de ressources atteignables. Ce n’est pas le cas des classes décri-
vant le bati, qui représentent une composition d’éléments anthropiques
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sans rapport direct avec les ressources nécessaires aux insectes pollinisa-
teurs. Au passage, nous mettons de coté le role des cavités présentes dans
les habitations et que certaines especes utilisent pour nicher, role qui peut
sembler a priori secondaire. Les classes de bati expriment donc une struc-
ture spatiale qui, en négatif, offre plus ou moins d’espaces verts et donc
de ressources pour les insectes. Le lien est donc indirect avec les besoins
des especes, par rapport aux variables précédentes. Lopposition entre les
classes de bati doit donc étre lue comme une opposition entre les surfaces
herbacées contenues au sein de ces classes : ces surfaces semblent plus
avantageuses pour les pollinisateurs quand les tissus urbains comportent
de grands batiments commerciaux, et pas seulement des pavillons avec
des jardins domestiques. Linclusion de la quantité de surface herbacée
(prairie ou surface non agricole) dans le voisinage qui a servi au calcul des
classes de bati n’apporte pas d’élément supplémentaire dans le modele
statistique, suggérant que le point crucial est celui du mode de gestion de
ces espaces. Compte tenu de tous ces éléments, nous supposons qu'une
partie significative des interstices herbacés présents dans les zones com-
merciales ne sont pas gérés de facon intensive ou n’'ont pas d'usage an-
thropique, et qu’en moyenne, ils contribuent a fournir des habitats de fa-
¢on plus abondante ou de meilleure qualité que les jardins domestiques.
Bien que ces jardins domestiques soient reconnus pour leur richesse en
insecte (Muratet and Fontaine, 2015), les modes de gestion et la densité
d’usage sont souvent invoqués pour comprendre les variations observées
(Dylewski et al., 2020 ; LeBuhn and Vargas Luna, 2021 ; Muratet and Fon-
taine, 2015 ; Persson et al., 2020). Par ailleurs, a notre connaissance, au-
cune étude n’a comparé la richesse en insectes dans la verdure des tissus
urbains comportant des batiments commerciaux, par rapport a celle des
tissus exclusivement résidentiels, ce qui peut expliquer la forte mise en
valeur des jardins domestiques dans la littérature.

Retour sur le protocole d’analyse et pistes complémentaires

Un point important a signaler concerne la densité du bati. Notre protocole
a consisté a réduire la variabilité de ce critere, qui en toute logique n’in-
fluence pas la richesse en pollinisateurs, puisque nous avons écarté les
sites de densité maximale (centres anciens dans les villes européennes) et
minimale (milieu rural). Des analyses complémentaires dans lesquelles
nous sommes revenus sur le seuil minimal de densité de bati de 10 % et
sur la regle de proximité a un batiment (100 m au maximum) ont montré
qu'en 'absence de ces deux criteres, la densité de bati devenait la princi-
pale variable jouant sur la richesse apres les especes végétales, conformé-
ment aux résultats trouvés dans les études portant sur le gradient d’ur-
banisation (Geslin et al., 2016; Persson et al., 2020 ; Wenzel et al., 2020).
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Mais cet effet « écrase » au passage les variations dues aux différentes com-
positions du bati pour un méme ordre de densité de tissus urbains. Cela
confirme donc notre choix méthodologique initial de ne pas reproduire
le schéma habituel du gradient d'urbanisation, qui empéche d’analyser
clairement les effets de la configuration urbaine. Dans le méme temps, a
I'échelle macro-géographique des agglomérations, l'effet de la densité ne
doit pas étre oublié et doit nous conduire a relativiser 'ensemble des ré-
sultats obtenus pour des gammes de densité moyenne.

Les difficultés d’interprétation des résultats nous renvoient au degré de
précision des données mobilisées. Tout d'abord, les données d’'occupation
du sol au grain de 10 m ne permettent pas une cartographie des espaces
herbacés au sein de la trame urbaine, qui soit suffisamment précise pour
caractériser les faibles étendues (bandes enherbées, délaissés urbains,
voir Brun et al., (2019)), qui elles-mémes fournissent potentiellement des
ressources de butinage. Ensuite, la notion d'occupation du sol est insuffi-
sante sans la connaissance des modes de gestion, car elle conduit a faire
jouer les surfaces herbacées sans distinction d'usage et de traitement,
alors que ceux-ci ont un role important (Muratet and Fontaine, 2015;
Norton et al., 2019; Persson et al., 2020). Le protocole basé sur I'usage de
données au niveau national, impliquant une cartographie de I'occupation
du sol générique sur de multiples agglomérations urbaines, pourrait étre
amélioré par des données a plus haute résolution spatiale, mais restera
cependant limité concernant un éventuel enrichissement avec des don-
nées sur la gestion.

L'analyse effectuée sur les collections SPIPOLL a fourni des résultats in-
téressants et en partie originaux. Elle pourra étre complétée par d’autres
investigations, notamment en abordant d’autres réponses biologiques
richesse exprimée en distinguant les ordres ou indices de diversité par
exemple. Des analyses au niveau des traits fonctionnels plutét quau ni-
veau des espéces sont actuellement mises en avant (Buchholz and Ege-
rer, 2020; Wenzel et al., 2020), mais nécessitent dans le cas présent des
passerelles entre les données SPIPOLL et des tables de traits par espéces,
qui ne sont pas disponibles pour 'instant. Par ailleurs, la description des
formes urbaines pourrait étre améliorée par I'intégration de données sur
les époques de construction des batiments.
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Le projet REAUMUR a été 'occasion d’aborder la question des liens entres
les insectes pollinisateurs et les morphologies urbaines a travers deux vo-
lets reposant sur la méme approche méthodologique, mais se distinguant
fortement par la forme d’acquisition des données et leur niveau de préci-
sion.

Sur le plan thématique, les recherches menées a Dijon ont ambitionné
d’intégrer des réseaux plantes-pollinisateurs au sein du réseau spatial
d’habitat, mais les résultats obtenus ont été limités par la taille du jeu de
donnée. A travers le critere de modularité des réseaux d’interactions, ces
résultats suggerent que 1'habitat pavillonnaire et la bonne connectivité a
des réseaux d’habitat herbacés offrent des conditions favorables aux es-
peces spécialistes. Mais les faibles relations observées avec les autres ré-
ponses biologiques doivent nous conduire a relativiser ces résultats, qui
nécessitent d’étre enrichis et confirmés par I'apport de nouvelles données.
La méme approche appliquée a la France métropolitaine s’est limitée a
aborder la richesse en insectes pollinisateurs a 'aide de données partici-
patives, mais en englobant une grande série d’agglomérations urbaines.
Elle a abouti a des conclusions dont une partie est conforme aux connais-
sances déja acquises : role des espéces végétales, poids de la densité ur-
baine, importance de la quantité de ressources herbacées locales, role dé-
favorable des cultures. Cette approche a aussi débouché sur des résultats
non attendus au sujet de la typologie du bati, a savoir le réle défavorable
du milieu pavillonnaire par rapport au mélange de maisons individuelles
et de batiments commerciaux. Les modes de gestion des zones herbacées,
permettant de distinguer ces surfaces en termes de qualité, sont proba-
blement une clé fondamentale pour comprendre une telle opposition. Les
résultats obtenus dans les deux volets du projet apparaissent donc partiel-
lement contradictoires, et doivent nous conduire a envisager une analyse
focalisée sur les traits fonctionnels.

Sur le plan méthodologique, le projet a été I'occasion de mettre en ceuvre
des méthodes formalisées et reproductibles. Pour constituer des variables
spatialisées représentatives des hypotheéses de travail, deux approches
tres différentes ont été mobilisées : la morphométrie du bati, la connec-
tivité des réseaux d’habitat. En filigrane, la question du voisinage spatial
capable de représenter 'environnement des especes s’est posée : vaut-
il mieux considérer des ilots urbains (plus logiques pour caractériser le
bati), des voisinages circulaires (la méthode usuelle de I’écologie du pay-
sage), ou encore des voisinages anisotropiques et pondérés (les graphes
paysagers) ? Il se trouve que nos analyses reposent sur un mélange entre
ces métriques spatiales, ce qui peut étre discutable. Mais plus encore, ces
approches produisent des variables qui n’entretiennent pas le méme lien
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avec le critere biologique d’intérét. La morphométrie du bati peut étre
parlante pour un géographe et un urbaniste pour décrire la ville, mais ne
dit rien explicitement sur les ressources disponibles pour les espéces, elle
reléve donc d’un lien trés indirect avec l'objet central de la recherche. A
travers 1'habitat de type pavillonnaire par exemple, nous devons suppo-
ser quelles structures herbacées sont disponibles, en négatif des éléments
anthropiques. Inversement, les métriques de connectivité sont censées
exprimer directement des criteres fonctionnels pour les especes, a partir
d’hypotheses sur le rapport entre démographie et quantité d’habitat, et
sur la résistance du paysage aux déplacements. Toutefois, de telles mé-
triques ne disent rien sur la morphologie urbaine.

Au final, mettre cdte-a-cote ces deux approches relevant de registres diffé-
rents peut étre accepté pour une premiere analyse, mais reste une option
délicate. Il semble plus logique de fonder I'analyse sur une seule de ces
approches : soit on cherche a comprendre le mieux possible les détermi-
nants des pollinisateurs, et dans ce cas il est préférable d'opter pour une
vision éco-centrée ou toutes les variables doivent représenter des aspects
fonctionnels liés a ’habitat et aux déplacements de ces especes, et on peut
dans un second temps observer le lien entre les résultats obtenus et les
formes urbanistiques ; soit on se place directement sur le plan urbanis-
tique en comparant les réponses biologiques au sein d’entités spatiales
définies selon des critéres anthropocentrés et dont la morphométrie est
homogene, et dans ce cas la précision écologique sera moindre au profit
d’'une meilleure appréhension des formes urbaines.
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CATEGORIES D'OCCUPATION DU SOL
ET VALEURS DE COUTS ASSOCIEES

Code Classe d'occupation du sol Coiit
1 Surfaces artificialisées 100

2 Sols nus naturels 1

11 Bati indifférencié ancien bas 10000
12 Bati indifférencié ancien haut 10000
13 Bati indifférencié moderne bas 10000
14 Bati indifférencié moderne haut 10000
15 Bati industriel, agricole et commercial | 10000
16 Bati remarquable 10000
23 Vergers 1

24 Vignes 1

25 Prairies 1

26 Végétation basse (non agricole) 1

27 Végétation broussaille 150 - 300 cm 1

31 Forét feuillus 300 - 700 cm 1

32 Forét feuillus 700 - 1500 cm 1

33 Forét feuillus 1500 cm et + 1

34 Forét coniferes 300 - 700 cm 1

35 Forét coniferes 700 - 1500 cm 1

36 Forét coniferes 1500 cm et + 1

51 Surfaces en eau 1000
61 Routes importance 1 1000
62 Routes importance 2 1000
63 Routes importance 3 1000
64 Routes importance 4 1000
65 Routes importance 5 1000
66 Routes importance 6 1000
71 Voies ferrées 1000
81 Cultures : Blé tendre 100
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82 Cultures : Mais grain et ensilage 100
83 Cultures : Orge 100
84 Cultures : Autres céréales 100
85 Cultures : Colza 10
86 Cultures : Tournesol 10
87 Autres oléagineux 10
88 Cultures : Protéagineux 10
90 Cultures : Légumineuses a grains 10
91 Autres cultures industrielles 10
92 Cultures : Légumes ou fleurs 10
95 Cultures diverses, sans production 10
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EX
GOUVERNEMENT
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Le projet REAUMUR vise a identifier I'influence de
la morphologie urbaine sur les communautés d’in-
sectes pollinisateurs et leurs interactions avec la flore
locale. Partant du constat que sur le gradient d'ur-
banisation opposant les périphéries rurales et les
centres urbains, ces communautés sont favorisées
par une densité intermédiaire de tissus urbains, le
projet s’est focalisé sur cette gamme de densité pour
aborder le role des configurations urbaines. Il repose
sur I'hypothese principale que la richesse de la com-
munauté des pollinisateurs et les interactions avec la
flore sont favorisées par les formes de bati contenant
une plus grande part de surfaces herbacées conti-
nues et, a un niveau plus général, par la connectivité
des milieux herbacés au sein de la trame urbaine.
Pour étudier ces questions, deux volets ont été mis
en ceuvre : un volet local appliqué a 'agglomération
de Dijon et un volet national appliqué a 45 agglo-
mérations urbaines de la France métropolitaine.
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sur l'urbanisme, la construction et l'architecture, le Plan
Urbanisme Construction Architecture, PUCA, développe
a la fois des programmes de recherche incitative, et des
actions d'expérimentations. 1l apporte son soutien a
linnovation et a la valorisation scientifique et technique
dans les domaines de l'aménagement des territoires, de
I’habitat, de la construction et de la conception architec-
turale et urbaine.
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