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Résumé
La biodiversité des sols constitue les piliers biologiques des services écosystémiques fournis par

les sols dans le monde entier. La vie du sol est menacée par la gestion agricole intensive et les chan-
gements climatiques, deux facteurs importants de changement global qui ne sont pas souvent étu-
diés conjointement dans des conditions de terrain. Nous avons étudié les effets d’une sécheresse ex-
périmentale de courte durée pendant la saison de croissance du blé sur les organismes du sol et les
fonctions de l’écosystème en  agriculture biodynamique et conventionnelle dans un essai à long
terme en Suisse. Nos résultats suggèrent que les mesures d’activité et de communauté sont des indi-
cateurs appropriés pour le stress de la sécheresse, tandis que les communautés microbiennes ont
principalement répondu aux pratiques agricoles. Il est important de noter que nous avons constaté
une perte de multiples relations positives et négatives par paires entre le biote du sol et les variables
liées aux processus en réponse à l’agriculture conventionnelle, mais pas en réponse à la sécheresse
expérimentale. Ces résultats suggèrent un affaiblissement considérable de la contribution du biote
du sol aux fonctions de l’écosystème dans le cadre d’une agriculture conventionnelle à long terme.
Indépendamment du système agricole, les conditions de sécheresse expérimentale et saisonnière
(ambiante) ont directement affecté le biote et l’activité du sol. Une teneur en eau du sol plus élevée
au début et aux stades intermédiaires de la saison de croissance et un nombre élevé de relations si-
gnificatives entre le biote du sol et les fonctions de l’écosystème suggèrent que l’agriculture biody-
namique constitue un tampon contre les effets de la sécheresse.

Introduction
Les sols agricoles sont des habitats fondamentalement importants pour la biodiversité terrestre et

fournissent certains des services écosystémiques les plus cruciaux pour l’humanité1. Les effets du
changement global anthropique sur les écosystèmes des sols et leur biodiversité font donc l’objet
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d’une attention considérable dans le cadre de la Décennie internationale des sols (2015-2024 ; Inter-
national Union of Soil Sciences [Union internationale de la science du sol]). Les principales activi-
tés anthropiques, telles que l’intensification de l’agriculture ou le changement climatique, contri-
buent à une perte de biote du sol et des fonctions et services écosystémiques associés dans le monde
entier1, 2, 3, 4. Les sols à forte biodiversité ont le potentiel de fournir simultanément de multiples fonc-
tions écosystémiques et  une perte de biodiversité du sol peut menacer la multifonctionnalité du
sol5, 6. Une biodiversité élevée dans les sols agricoles peut par exemple contribuer à la fourniture
conjointe de la quantité de nourriture et de la qualité nutritionnelle7.

Le  changement  d’affectation  des  sols  est  en  partie  dû  à  l’intensification  de  l’agriculture  à
l’échelle mondiale, qui vise à satisfaire la demande d’une population humaine croissante, mais qui
entraîne une grave dégradation des sols arables8. Les éléments clés de l’intensification agricole sont
l’utilisation croissante d’engrais synthétiques et de pesticides chimiques, dont les conséquences né-
gatives sur le biote du sol sont bien connues2. L’agriculture biologique ne repose pas sur l’applica-
tion d’engrais de synthèse et de pesticides chimiques. Ce système agricole est donc proposé comme
une stratégie alternative à l’agriculture conventionnelle avec un impact environnemental réduit9, des
avantages  pour  la  biodiversité10 et  des  niveaux plus  élevés  de  fourniture  de  services  écosysté-
miques11. La diversité bactérienne et fongique, par exemple, répond positivement à l’application
d’engrais organiques, tandis que l’application à long terme d’engrais synthétiques réduit la diversité
de certains groupes de biotes du sol12.

Les effets du changement d’affectation des terres sur la biodiversité et les fonctions des écosys-
tèmes peuvent être aggravés par le changement climatique13. Les modèles climatiques prévoient une
réduction du stockage de l’eau terrestre en raison de sécheresses plus sévères14 et d’un besoin futur
accru d’irrigation agricole en Europe15. Les épisodes de sécheresse prévus auront de graves effets
sur le biote du sol et les fonctions écosystémiques associées2, un récent rapport d’atelier conjoint du
GIEC et de l’IPBES soulignant les conséquences négatives potentielles pour le bien-être humain16.
Une sécheresse expérimentale, par exemple, affecte négativement l’abondance et  la diversité du
biote du sol dans les forêts, mais pas nécessairement dans les prairies17 et les landes18. Ces résultats
suggèrent un certain niveau de résistance à la sécheresse dans certains écosystèmes comme les prai-
ries19. Cependant, les effets négatifs de la réduction des précipitations sont persistants pour plusieurs
groupes de biotes du sol (par exemple les microbes20) et les fonctions du sol21, 22 indépendamment de
l’écosystème. L’intensité des effets de la sécheresse dépend en partie de l’intensité et de la durée de
la sécheresse23. D’une manière générale, toutefois, les périodes de sécheresse prolongées pendant la
saison de croissance des cultures devraient réduire fortement les rendements céréaliers en Europe24

et constituer un risque pour la sécurité alimentaire future25.

Les effets de l’intensification de l’utilisation des terres et du changement climatique sur le biote
du sol et les fonctions écosystémiques associées peuvent dépendre les uns des autres26. On ne sait
pas, par exemple, si certains systèmes agricoles permettent d’amortir les conséquences négatives
des conditions de sécheresse sur les organismes et les fonctions des sols agricoles. Une teneur éle-
vée en carbone organique du sol (COS) des champs agricoles peut améliorer la capacité de rétention
d’eau, la structure des agrégats et l’infiltration de l’eau dans les sols agricoles27,  28. Ces propriétés
peuvent par la suite améliorer la capacité des sols à stocker l’eau pour la production agricole pen-
dant les périodes de précipitations limitées29. Il a été démontré que l’agriculture biologique donne
lieu à des sols ayant une teneur en COS plus élevée dans (i) nos parcelles d’étude (conventionnel :
1,27 % contre biologique-biodynamique : 1,60 % 30), (ii) l’essai agricole à long terme DOK en gé-
néral31 et (iii) les sols agricoles supérieurs dans le monde entier32 par rapport à l’agriculture conven-
tionnelle. Ces liens entre la gestion agricole et la sécheresse illustrent l’importance de prendre en
compte les pratiques agricoles lors de l’évaluation de l’impact de la sécheresse estivale sur le biote
et les fonctions du sol dans les agroécosystèmes30.
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L’intensification de l’utilisation des terres et le changement climatique peuvent également modi-
fier les relations entre le biote du sol et les fonctions des écosystèmes, ce qui peut affecter les syner-
gies et perturber les relations entre la biodiversité et les fonctions des écosystèmes33. Les compromis
ou les synergies entre la biodiversité et les fonctions des écosystèmes sont courants dans la partie
aérienne des agroécosystèmes34 et sont affectés par les décisions de gestion locales35,  36. La gestion
agricole, telle que les pratiques de fertilisation et de lutte contre les parasites, modifie l’activité, la
diversité, l’abondance et la composition des communautés souterraines37,  38. Les effets attendus sur
les organismes fournisseurs de services dans les sols agricoles sont susceptibles de modifier les ni-
veaux des multiples fonctions et services écosystémiques des sols39,  40. Il existe des preuves de sy-
nergies entre la biodiversité des sols et les multiples fonctions des écosystèmes dans le cadre de cer-
taines pratiques agricoles (par exemple, la diversification agricole41), mais des compromis dépen-
dant du contexte (par exemple, des relations négatives entre la biodiversité et les fonctions du sol)
ont également été signalés42,  43. Parallèlement aux compromis et synergies causés par les décisions
de gestion agricole, le changement climatique est également susceptible de modifier les relations
entre les biotes et les multiples fonctions des écosystèmes du sol44. À l’avenir, pour une gestion
agricole durable, l’utilisation des synergies entre la biodiversité du sol et les fonctions et services
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n° Variable Unité Intervalle Moyenne ± σ Méthode

1
Biomasse des champignons mycorhiziens 
arbusculaire (CMA) [AMF]

nmol/g sol 3.0–30.0 8.6 ± 6.0 Extractions de lipides du sol

2 Biomasse bactérienne nmol/g sol 23.0–48.8 36.9 ± 7.6 Extractions de lipides du sol
3 Biomasse fongique nmol/g sol 0.7–2.2 1.2 ± 0.3 Extractions de lipides du sol

4 Azote microbien (N) µg Nmic/g de sol sec 22.4–91.8 61.5 ± 20.8
Extraction par fumigation au 
chloroforme

5 Carbone microbien (C) µg Cmic/g de sol sec 158–539 386.1 ± 110.7
Extraction par fumigation au 
chloroforme

6 Abondance de nématodes individus/100 g de sol sec 267.9–5604.3 1191.3 ± 821.8 Extraction de Baermann
7 Abondance des collemboles (Collembola) individus par échantillon 0–70,656 9692.4 ± 16,037.0 Extraction par gradient de chaleur
8 Abondance d'Oribatida individus par échantillon 308–20,636 2338.8 ± 2666.0 Extraction par gradient de chaleur
9 Abondance de Chilopoda individus par échantillon 0–252 55.2 ± 54.4 Extraction par gradient de chaleur
10 Abondance de Diplopodes individus par échantillon 0–1176 85.6 ± 191.1 Extraction par gradient de chaleur
11 Densité d’activité des Araneae individus par échantillon 1–29 11.3 ± 5.8 Pièges à fosse
12 Densité d’activité des Staphylins individus par échantillon 0–37 6.2 ± 7.3 Pièges à fosse
13 Couverture d’adventices des terres arables % de couverture 0–90 15.6 ± 23.4 Estimation visuelle
14 Diversité bactérienne Indice de Shannon (UTO) 6.7–6.9 6.8 ± 0.1 Séquençage de l'ARNr 16S
15 Diversité des nématodes Indice de Shannon (genre) 1.3–2.4 1.9 ± 0.2 Extraction de Baermann

16 Diversité de la mésofaune du sol
Indice de Shannon (sous-
classes / sous-ordres)

0.0–1.1 0.7 ± 0.3 Extraction par gradient de chaleur

17 Diversité de la macrofaune du sol
Indice de Shannon 
(famille/ordre)

0.0–1.8 1.1 ± 0.4 Extraction par gradient de chaleur

18 Araneae diversity Indice de Shannon (espèces) 0.0–2.3 1.4 ± 0.6 Pièges à fosse
19 Respiration microbienne µg CO2 – C/g de sol h 0.2–1.0 0.5 ± 0.2 Évolution du CO2

20 Activité alimentaire des organismes du sol
% moyen d’appâts 
consommés

1.4–99.7 49.6 ± 30.7 Test bait-lamina

21 Décomposition de la litière
C organique / N organique 
(g)

54.1–128.8 80.2 ± 15.9 Sacs à litière (Literbag)

22 Teneur en eau du sol
% de teneur en eau/g de sol 
sec

7.2–29.9 17.5 ± 6.1 Gravimétrique

23 N minéral du sol
µg d’ammonium et de 
nitrate/g de sol sec

2.4–38.9 7.3 ± 7.1
Réduction du Cd et réaction de 
Berthelot modifiée

24 Teneur en C de la biomasse aérienne du blé % C/g de plante sèche 0.8–3.4 2.0 ± 0.7 Analyses C/N
25 Teneur en N de la biomasse aérienne du blé % N/g de plante sèche 42.0–45.9 43.8 ± 0.9 Analyses C/N

26 Biomasse aérienne totale du blé masse sèche (t/ha) 2.1–22.4 10.1 ± 5.8
Sous-échantillonnage et 
pondération

Tableau 1 : Variables dépendantes de l’abondance (1 à 13), de la diversité (indice de Shannon avec base logarithmique
exponentielle, 14 à 18) et du processus (19 à 26) dans cette étude avec unité, intervalle, moyenne ± écart-type (σ) et 
méthode. Le nombre total d’échantillons est N = 72, à l’exception de la variable 19 (N = 71) et des variables 4, 5 et 21 
(N = 70). Pour les éléments clés et les descriptions détaillées, se référer aux informations complémentaires.
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écosystémiques dans les sols agricoles est essentielle43. L’optimisation des avantages tirés des pro-
cessus du sol par la promotion des synergies entre la biodiversité du sol et les fonctions de l’écosys-
tème améliorera la sécurité alimentaire avec un impact environnemental réduit.42.

Nous n’avons pas une compréhension générale des effets conjoints de l’intensification de l’utili-
sation des terres et du changement climatique sur le biote du sol et les fonctions de l’écosystème,
ainsi que de leurs relations complexes32,  45. Pour combler ce manque de connaissances, nous avons
étudié les effets individuels et interactifs d’une sécheresse expérimentale à court terme à trois dates
d’échantillonnage pendant la saison de croissance dans des parcelles répétées de blé d’hiver, gérées
de manière conventionnelle ou biodynamique. Nous avons d’abord analysé comment deux aspects
majeurs de changement global, c’est-à-dire : (1) l’intensification de l’utilisation des terres (agricul-
ture conventionnelle vs agriculture biologique/biodynamique qui diffèrent dans la fertilisation et la
gestion des parasites) et (2) les conditions de sécheresse expérimentales (réduction de 65 % des pré-
cipitations avec les abris anti-pluie par rapport aux contrôles) et ambiantes (précipitations réduites
pendant la saison de croissance), affectent la diversité et l’abondance du biote du sol et les indica-
teurs des fonctions écosystémiques connexes (pour plus de détails, voir le tableau 1). Nous avons
ensuite évalué comment les relations entre ces variables, en termes de compromis et de synergies,
étaient modifiées par ces deux aspects de changement global. Nous émettons l’hypothèse que (1)
l’agriculture conventionnelle intensive et les conditions de sécheresse (expérimentales et ambiantes)
réduisent directement l’abondance et la diversité du biote du sol et entraînent une baisse des ni-
veaux des fonctions de l’écosystème du sol, avec les valeurs les plus faibles dans la modalité com-
binée, et que (2) l’agriculture  biodynamique agit comme un tampon contre les effets négatifs des
conditions de sécheresse par rapport à l’agriculture conventionnelle. Enfin, nous émettons l’hypo-
thèse que (3) les relations entre le biote du sol et les fonctions de l’écosystème sont plus faibles ou
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Source df SS MS
Pseudo-

F

P(perm)
ou

P(MC)*

Perms
uniques

Composantes
racine carrée

de la variation
Terrain 6 2039,5 339,9 3,94  < 0,001 9903 5,31

Temps 2 7951,9 3975,9 30,19  < 0,001 9934 12,66
Mode de production agricole 
(MPA), système agricole.

1 5856,6 5856,6 17,23  < 0,001* 35* 12,38

Sécheresse 2 1084,6 542,3 4,97  < 0,0001 9941 4,25
Contraste 1 949,8 949,8 8,25 0,001 9954 5,11

Temps × Sécheresse 4 611,5 152,9 1,77 0,020 9906 2,89
Temps × Contraste 2 499,3 249,7 2,81  < 0,001 9929 3,88

Temps × MPA × Sécheresse 4 370,6 92,6 1,07 0,3925 9917 1,26
Temps × MPA × Contraste 2 207,9 103,9 1,17 0,3169 9948 1,68

Regroupés (1) 14 1844,0 131,7 1,53 0,0179 9887 3,89
Regroupés (2) 14 1528,1 109,2 1,27 0,1075 9866 2,76

Parcelle × Contraste 7 806,1 115,2 1,29 0,1065 9874 2,56
Résidus 24 2070,8 86,3 9,29

Total 71 23358,0

Tableau 2 : Résultats de l’analyse multivariée des variances par permutations (PERMANOVA) d’une matrice de 
ressemblance issue des similitudes de Gower entre toutes les paires de 72 échantillons et les variables dépendantes 1-
26 (tableau 1). Composantes groupées estimées de la variation : (Ensemble (1)  : Parcelle (intégrée au MPA) × Temps 
et Temps × MPA ; Ensemble (2)  : Parcelle (intégrée au MPA) × Sécheresse et MPA × Sécheresse).
* Valeur P dérivée de simulations de Monte-Carlo en raison du petit nombre (< 100) de permutations uniques.
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perturbées dans les systèmes conventionnels gérés de manière plus intensive et dans des conditions
expérimentales de sécheresse.

Résultats
La date d’échantillonnage (« Temps ») et le mode de production agricole (« Mode de production

agricole ») ont expliqué la plus grande partie de la variation dans l’analyse conjointe de toutes les
données (tableau 2 ; sur la base des composantes de variation estimées, transformées par racine car-
rée), suivis par les différences entre Roof [NDT abrité, couvert] et les deux modalités de contrôle
(tableau 2, « Contraste »), la modalité sécheresse (tableau 2, « Sécheresse »), l’interaction entre la
date d’échantillonnage et Roof par rapport aux deux modalités de contrôle (tableau 2, « Temps » ×
« Contraste ») et l’interaction entre la date d’échantillonnage et la modalité sécheresse (tableau 2,
« Temps » × « Sécheresse »).

Mode de production agricole et date d’échantillonnage

Le mode de production agricole a eu une incidence sur l’azote et le carbone microbiens, la bio-
masse bactérienne et fongique, la couverture d’adventices, la biomasse des CMA et la respiration
microbienne, les valeurs étant toutes significativement plus élevées dans les systèmes d’agriculture
biodynamique que dans les systèmes d’agriculture conventionnelle (figure 1a). Le système d’agri-
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Figure 1 : Taille de l'effet (d de Cohen) pour les facteurs (a) « mode de production agricole » et (b) « Contraste » de 
la sécheresse (les deux contrôles vs Roof) sur les variables d'abondance (●), de diversité (▲) et liées au processus (■). 
L'astérisque à côté d'un nom de variable indique une valeur P < 0,05 qui a été dérivée de 5000 échantillons bootstrap.
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culture biodynamique présentait des valeurs de N microbien 1,9 fois plus élevées et de C microbien
1,7 fois plus élevées que le système d’agriculture conventionnelle (tableau s1).

La teneur en N de la biomasse végétale aérienne (1,2 fois) et la teneur en N du sol minéral (2,0
fois) étaient plus élevées dans le système agricole conventionnel (tableau s2). L’ampleur de ces ef-
fets était généralement plus faible (que pour les variables qui avaient des valeurs plus élevées dans
le système d’agriculture biodynamique. Les échantillons du système d’agriculture biodynamique se
sont regroupés dans l’agencement NMDS en ordre chronologique de gauche à droite, tandis que les
échantillons du système d’agriculture conventionnelle ont été regroupés en deux groupes (dates
d’échantillonnage T1 et T2 vs T3 ; figure 1).

Les échantillons à la date d’échantillonnage T3 étaient en moyenne caractérisés par une abon-
dance de nématodes 1,5 et 1,7 fois plus élevée par rapport à T1 et T2 respectivement (tableau s1).
La biomasse des cultures était 3,7 et 2,2 fois plus élevée à T3 par rapport à T1 et T2. Les échan-
tillons de T1 avaient des abondances plus élevées de Chilopoda (4,0 fois), Diplopoda (6,7 fois) et
Collemboles (85,6 fois) par rapport à T3 (tableau s2).
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Figure 2 : Représentation par mise à l’échelle multidimensionnelle non métrique (NMDS) (stress 2D = 0,18) des 
systèmes agricoles (symboles verts biodynamiques, symboles gris conventionnels) échantillonnés à trois dates (●T1, 
■T2, ▲T3) sur la base d’une matrice de ressemblance issue des distances de Gower de 26 variables liées à 
l’abondance, la diversité et aux processus (voir tableau 1)  ; les vecteurs des variables individuelles ont été superposés 
pour les variables présentant des coefficients de corrélation multiple pour R > 0,25, le cercle indique le coefficient de 
corrélation multiple le plus élevé possible.
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Sécheresse expérimentale

Les effets dans les modalités Contrôle et de Roof Contrôle n’ont pas différé de manière significa-
tive dans l’analyse conjointe de toutes les données (test par paire ; t = 1,15 ; P = 0,293). Les ana-
lyses de suivi des effets de la sécheresse se sont donc concentrées sur le contraste prévu entre Roof
(R) et les deux modalités de contrôle (C et RC). Cette orientation est d’autant plus soutenue que
l’importance du terme du modèle « Contraste » était également plus élevée que celle du terme « Sé-
cheresse » seul (tableau 2 : composante racine carrée de la variation « Contraste » = 5,11 vs « Sé-
cheresse » = 4,25).

La sécheresse expérimentale a réduit significativement l’activité alimentaire du sol (0,4 fois), la
respiration microbienne (0,8 fois) et la teneur en eau du sol (0,7 fois) et a augmenté la biomasse des
CMA (1,4 fois ; tableau s3) (figure 1b). Les deux variables les plus réactives, l’activité alimentaire
de la faune du sol et la teneur en eau du sol, ont répondu de façon constante et négative aux condi -
tions de sécheresse expérimentale à toutes les dates d’échantillonnage. Quatre autres variables n’ont
répondu à la sécheresse expérimentale qu’à certaines dates d’échantillonnage. À T1, l’abondance de
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Figure 3 : Taille de l’effet (d de Cohen) comparant les modalités Contrôle (C & RC) vs Roof (R) à des dates 
d’échantillonnage spécifiques (T1-T3) représentée par un point noir sur les axes de droite pour (a) l’abondance de 
Nématodes à T1, (b) la diversité bactérienne à T2, (c) l’abondance d’Oribatida à T2 et (d) la respiration microbienne à
T3. La distribution des d de Cohen est tracée sur l’axe de droite sur la base d’une distribution d’échantillonnage 
bootstrap ; les intervalles de confiance à 95 % sont indiqués par les extrémités des barres d’erreur verticales. Les 
données brutes de chaque tracé sont indiquées pour les échantillons de Contrôle (cercle bleu) et de Roof (cercle 
orange) sur les axes de gauche.
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Nématodes était plus élevée sous la sécheresse expérimentale par rapport aux deux contrôles (figure
3a) avec un modèle de réponse similaire pour la diversité bactérienne à T2 (figure 3b). En revanche,
l’abondance d’Oribatida à T2 (figure 3c) et la respiration microbienne à T3 (figure 3d) étaient les
plus faibles sous la sécheresse expérimentale.

Relations entre la diversité et les fonctions

Dans le système agricole conventionnel, 14 paires de variables dépendantes étaient significative-
ment liées positivement et 13 paires étaient significativement liées négativement (figure 4a). Dans
le système d’agriculture biodynamique, 38 paires étaient significativement liées positivement et 37
paires étaient significativement liées négativement (figure 4b). Le nombre total de variables signifi-
cativement liées était 2,8 fois plus élevé dans le système d’agriculture  biodynamique que dans le
système d’agriculture conventionnelle (au total 75 contre 27). Une comparaison des corrélations par
paires entre Roof et Contrôle a  montré 18 corrélations significatives positives et 7 négatives dans
les échantillons Roof et 9 corrélations significatives positives et 11 négatives dans les échantillons
Contrôle (25 contre 20 ; Fig. s1a, b). Les deux matrices de corrélation pour Roof et les modalités de
contrôle étaient plus fortement liées l’une à l’autre (Mantel R = 0,76, IC inférieur à 95 % = 0,717,
IC supérieur à 95 % = 0,792) que les deux matrices de corrélation pour le système d’agriculture bio-
dynamique et conventionnel (Mantel R = 0,59, IC inférieur à 95 % = 0,535, IC supérieur à 95 % =
0,661), comme l’indiquent les intervalles de confiance qui ne se chevauchent pas.

Les variables associées à l’abondance microbienne étaient positivement liées les unes aux autres
dans les deux systèmes agricoles et les modalités de sécheresse, en particulier la biomasse bacté-
rienne (n°2) et fongique (n°3), ainsi que le N microbien (n°4) et le C microbien (n°5). Des corréla-
tions positives significatives sur les quatre matrices ont également été détectées pour la teneur en
eau du sol (n°22) et la respiration microbienne (n°19). La biomasse des cultures (n°26) était signifi -
cativement liée négativement à la teneur en azote du sol minéral (n°23) et à la teneur en azote de la
biomasse aérienne des cultures (n°25) dans les quatre matrices de corrélation. La diversité bacté-
rienne (n°14) était systématiquement liée négativement à la teneur en eau du sol (n°22).
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Figure 4 : Matrices de corrélation de Spearman entre toutes les variables dépendantes liées à l’abondance, à la 
diversité et aux processus dans le système agricole (a) conventionnel (N = 34-36) et (b) biodynamique (N = 35-36). Les
couleurs des cellules indiquent les valeurs R de Spearman selon l’échelle fournie. Les cellules avec astérisques 
indiquent des relations significatives après ajustement des valeurs P pour les tests multiples selon la méthode de 
Benjamini-Hochberg et un taux de fausse découverte de 0,05 (*P < 0,05, **P < 0,01, ***P < 0,001). Les numéros des 
variables individuelles correspondent aux numéros du tableau 1.
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Les 39 corrélations significatives par paires entre une variable d’abondance et une variable liée à
la diversité ou au processus dans le système d’agriculture biodynamique (figure 4b) n’étaient éga-
lées que par 8 corrélations significatives dans la matrice de ressemblance du système d’agriculture
conventionnelle (figure 4a). Parmi ce sous-ensemble de corrélations en particulier, les 18 paires de
corrélations significatives comprenant la biomasse des CMA (n°1), l’abondance de Chilopoda (n°9)
et  la  couverture  de  mauvaises  herbes  (n°13)  n’ont  pas  été  observées  dans  le  système agricole
conventionnel.  Cependant,  dans les deux systèmes agricoles,  l’abondance de Collemboles (n°7)
était liée à la teneur en eau du sol (n°22) et à la teneur en azote des pousses (n°25, toutes deux posi -
tives) et à la diversité bactérienne (n°14) et à la biomasse des cultures (n°26, toutes deux négatives).
Le nombre de relations significatives entre les paires de variables liées à l’abondance était égale-
ment plus faible dans le système conventionnel que dans le système biodynamique (7 contre 15). La
comparaison entre les modalités Roof et Contrôle n’a pas montré de différences aussi prononcées
dans les corrélations par paires entre les niveaux de facteurs (Fig. s1a, b). L’abondance des collem-
boles, la diversité bactérienne, la teneur en eau du sol, la teneur en azote des pousses et la biomasse
aérienne des cultures ont probablement été des facteurs importants des modèles de corrélation dans
les deux systèmes agricoles, car ces variables étaient impliquées dans un plus grand nombre de cor-
rélations (Fig. s2).

Sur la base des corrélations par paires, les 26 variables analysées se sont regroupées en neuf
groupes principaux (1-9 dans la  figure 5) caractérisés principalement par des modèles temporels
complexes et des effets comparables des systèmes agricoles. L’activité alimentaire du sol, seule va-
riable du groupe 1, était systématiquement plus élevée dans le système biodynamique que dans le
système conventionnel et a atteint son maximum à T2, après les précipitations les plus fortes de la
période d’étude. Les trois variables du groupe 2 ont atteint un pic au T3 indépendamment du sys-
tème agricole, par exemple la biomasse des cultures qui était la plus élevée vers la fin de l’étude.
Les deux variables du groupe 3 avaient des valeurs plus élevées dans le système conventionnel que
dans le système biodynamique à toutes les dates d’échantillonnage, par exemple l’abondance des
Staphylins était  1,6 fois  plus élevée dans le système conventionnel.  Les variables du groupe 4
avaient des valeurs plus élevées dans le système biodynamique que dans le système conventionnel à
T1, mais présentaient la tendance inverse à T2. Les variables des groupes 5 et 7 ont diminué de T1 à
T3, par exemple la teneur en azote des pousses. Les variables du groupe 6 n’ont pas changé de fa-
çon uniforme entre T1 et T2, mais étaient toujours plus faibles à T3 et en moyenne plus élevées
dans le système biodynamique que dans le système conventionnel. Les collemboles, par exemple,
ont presque disparu à T3. Les variables du groupe 8 avaient les valeurs les plus faibles à T2, au mo-
ment où la teneur en eau du sol était la plus élevée (voir également le groupe 1) et comprenaient des
variables liées à l’abondance et à la diversité (Araneae et Oribatida). Le groupe 9 est composé ex-
clusivement de variables liées à l’abondance qui présentaient toutes des valeurs plus élevées dans le
système d’agriculture biodynamique que dans le système d’agriculture conventionnelle pour toutes
les dates d’échantillonnage.

Nature scientific reports (2021) 11:23975 https://doi.org/10.1038/s41598-021-03276-x 9

https://doi.org/10.1038/s41598-021-03276-x
https://www.nature.com/articles/s41598-021-03276-x#MOESM1
https://www.nature.com/articles/s41598-021-03276-x#MOESM1


Discussion
Il est important de comprendre les effets conjoints de l’intensité de l’utilisation des terres et du

changement climatique sur la biodiversité et les fonctions écosystémiques associées dans les sols
arables. Combler ce manque de connaissances facilitera le développement d’approches durables
pour la gestion agricole future dans un monde qui évolue rapidement3. Le système agricole conven-
tionnel et la sécheresse expérimentale ont affecté négativement plusieurs variables du sol. Nous
n’avons pas observé de forts effets additifs ou interactifs des deux aspects du changement global sur
les organismes ou les fonctions du sol (ce qui ne soutient que partiellement notre première hypo-
thèse). La réponse significative des processus du sol (3 sur 8 processus), plutôt que des variables
d’abondance ou de diversité (1 sur 18 variables), à la sécheresse expérimentale à court terme sug-
gère que les mesures d’activité peuvent être des indicateurs d’alerte précoce appropriés au stress
liée à la sécheresse dans les sols arables.

Le nombre presque trois fois plus élevé de corrélations significatives observées entre les paires de
variables du sol dans le système d’agriculture biodynamique, suggère un lien considérablement plus
faible entre le biote du sol et les processus du sol dans le cadre de l’agriculture conventionnelle à
long terme (soutenant notre troisième hypothèse). Une perte comparable des relations entre la biodi-
versité et les fonctions des écosystèmes avec l’augmentation de l’intensité de l’utilisation des terres
a été documentée dans les écosystèmes des prairies et des forêts36. Notre étude montre pour la pre-
mière fois qu’une perte comparable se produit également dans le cadre de l’agriculture convention-
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Figure 5 : Sur la base des corrélations par paires, les 26 variables analysées se sont regroupées en neuf grands 
ensembles (numéros à droite et lignes horizontales). Le diagramme d’ombre est basé sur les valeurs normalisées 
individuellement pour chaque variable dépendante du tableau 1 dans les 72 échantillons (blocs horizontaux) triés par 
« Mode de production agricole » (CONMIN, conventionnel vs BIODYN, biodynamique) dans le facteur « Temps » (T1 
à T3). Le dendrogramme et l’ordre vertical des 26 variables dépendantes sont basés sur une matrice de corrélation de 
Spearman entre toutes les variables et une analyse de groupe par moyenne de groupe (les groupes résultants sont mis 
en évidence par un cadre à fond bleu).
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nelle, mais pas en raison des conditions de sécheresse expérimentales. Le nombre élevé de relations
significatives observées entre les variables du sol sous l’agriculture biodynamique et une teneur en
eau du sol plus élevée au début et à l’étape intermédiaire de la saison de croissance suggèrent que
l’agriculture biodynamique peut effectivement fournir un tampon contre les effets de la sécheresse
(soutenant notre deuxième hypothèse).

Systèmes agricoles et date d’échantillonnage

La date d’échantillonnage a eu un impact sur les organismes et les fonctions du sol, les diffé-
rences prononcées dans la biomasse des cultures et la teneur en eau du sol entre les dates pouvant
constituer des facteurs importants pour les autres variables. La biomasse des cultures était la plus
élevée et la teneur en eau du sol était inférieure au point de flétrissement estimé à environ 14 % à la
dernière date d’échantillonnage. À cette date d’échantillonnage, la teneur en eau du sol a atteint une
moyenne de 10,3 % du poids sec, accompagnée de l’abondance la plus élevée de nématodes, mais
la plus faible de macro- (Myriapoda) et micro-arthropodes (Collemboles) du sol (voir également46).
Étant donné les limites des expériences complexes sur le terrain, il n’est pas possible de conclure
sur les principaux liens mécaniques entre les variables qui pourraient être à l’origine des relations
observées. La teneur en eau du sol était toutefois plus élevée dans le système d’agriculture biodyna-
mique à T1 et T2 par rapport au système conventionnel38. Les organismes du sol tels que les Col-
lemboles ou les fonctions du sol telles que la respiration microbienne étaient positivement liés à la
teneur en eau du sol. Les collemboles sont sensibles aux conditions de sécheresse et peuvent se dé-
placer activement vers des couches plus profondes du sol pour éviter des conditions défavorables et
la dessiccation47,  48. Il est remarquable que non seulement l’abondance, mais aussi la diversité des
animaux du sol  (méso-  et  macrofaune)  était  la  plus faible  à  la  dernière date  d’échantillonnage
lorsque la teneur en eau du sol était la plus faible, un modèle précédemment observé pour les Col-
lemboles18. Ce schéma se reflète dans l’activité alimentaire du sol qui atteint ses valeurs maximales
lorsque la teneur en eau du sol, la biomasse microbienne et la respiration sont les plus élevées. Nos
résultats suggèrent que la teneur en eau du sol joue un rôle vital pour l’abondance de la mésofaune
du sol et l’activité alimentaire dans les agro-écosystèmes tempérés.

Les bactéries, les champignons et les adventices étaient systématiquement plus abondants dans
les parcelles gérées en biodynamie, ce qui confirme les résultats précédents de l’essai DOK38, 49, 50 et
des champs de blé en général (voir rapport51). En revanche, la teneur en C et en N des pousses des
cultures et la teneur en N minéral du sol étaient plus élevées dans le système agricole convention-
nel. Cette tendance résulte probablement de l’application d’engrais NPK synthétiques dans le sys-
tème agricole conventionnel, mais pas dans le système biodynamique. Les staphylins (Coleoptera,
Staphylinidae)  étaient  plus  abondants  dans  les  parcelles  gérées  de  façon  conventionnelle.  Des
études antérieures ont documenté des densités plus élevées de pucerons des céréales dans les par-
celles de blé gérées de manière conventionnelle49 et ont suggéré que certaines espèces de staphylins
montrent une forte préférence pour les pucerons en tant que proie dans l’essai DOK52.

Sécheresse expérimentale

Tout comme la sensibilité observée des collemboles et de l’activité alimentaire de la faune du sol
aux conditions de sécheresse saisonnière ambiante, la sécheresse expérimentale à court terme a éga-
lement réduit de manière significative l’activité alimentaire de la faune du sol53. Les conditions de
sécheresse ambiante pendant la saison de croissance peuvent avoir réduit l’abondance de microar-
thropodes détritivores en dessous d’un seuil sous lequel les effets additionnels de la sécheresse ex-
périmentale à court terme n’ont pas réduit davantage l’activité alimentaire.

La respiration microbienne a été conjointement réduite par les conditions de sécheresse ambiante
pendant la saison de croissance et par le traitement expérimental de sécheresse. La perte presque
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complète des groupes principaux de faune de sol aux temps de conditions ambiantes sévères de sé-
cheresse (Collembola, Chilopoda, Diplopoda) ou expérimentales (Oribatida), et la réponse pronon-
cée d’activité microbienne à la sécheresse est alarmante considérant des prévisions pour les condi-
tions climatiques futures en Europe centrale. Notamment, seulement très peu d’organismes du sol
ont répondu positivement soit aux conditions de sécheresse expérimentales (Nematodes à T1) ou
ambiantes et expérimentales (CMA). L’abondance plus élevée observée de CMA dans des condi-
tions expérimentales de sécheresse pourrait être due à une allocation accrue de carbone de la plante
au champignon symbiotique en période de sécheresse. Les modèles contrastés observés pour les dif-
férents organismes du sol soulignent les réponses complexes qui doivent être prises en compte pour
prévoir les changements dans les réseaux alimentaires du sol dans le cadre du changement clima-
tique futur54.

Relations entre la diversité et les fonctions

Dans des expériences précédentes, des précipitations altérées ont modifié les relations entre le
biote de surface et le biote souterrain, induisant un « découplage climatique »55. Le nombre de rela-
tions significatives entre le biote du sol et les variables liées aux processus était presque trois fois
plus élevé dans le système d’agriculture biodynamique que dans le système conventionnel. Contrai-
rement à notre hypothèse et aux résultats précédents, la sécheresse expérimentale à court terme n’a
pas entraîné une diminution des relations significatives par rapport à la modalité de contrôle. Ces ré-
sultats suggèrent un affaiblissement considérable des relations par paires dû à l’agriculture conven-
tionnelle à long terme, mais pas aux conditions de sécheresse expérimentale.

Une baisse particulièrement forte du nombre de relations significatives par paires en réponse à
l’agriculture conventionnelle à long terme a été observée pour la biomasse des CMA et 12 autres
variables.  En moyenne, la biomasse des CMA était plus de deux fois plus élevée dans le système
d’agriculture biodynamique que dans le système d’agriculture conventionnelle. La perte observée
de relations significatives multiples suggère que la biomasse des CMA a chuté en dessous d’une va-
leur seuil critique sous une gestion conventionnelle à long terme. Dans le système d’agriculture bio-
logique biodynamique, la biomasse des CMA était plus élevée dans les parcelles où l’abondance des
arthropodes du sol (Chilopoda, Diplopoda et Collembola) était plus faible. Les Collemboles et les
Diplopoda sont connus pour incorporer les CMA dans leur régime alimentaire, soit en se nourrissant
des racines, soit indirectement en consommant de la matière organique morte56, 57. Les Collemboles
peuvent même supprimer les réseaux hyphaux des CMA dans les sols agricoles au point de réduire
l’absorption d’azote par les plantes cultivées58. Nos résultats, cependant, suggèrent que l’abondance
de Collemboles était positivement liée à la teneur en N des pousses de blé dans les deux systèmes
agricoles. Ce résultat indique des effets bénéfiques des Collemboles pour la croissance des plantes
indépendamment des effets négatifs potentiels sur la biomasse des CMA.

La biomasse des CMA a été corrélée négativement à plusieurs variables liées aux processus dans
les parcelles en gestion biodynamique, notamment la respiration microbienne, la teneur en N miné-
ral du sol et la teneur en N des pousses de blé. Il est important de considérer qu’une autre variable,
la teneur en eau du sol, était également liée négativement à la biomasse des CMA et était liée positi-
vement (du moins en agriculture biodynamique) à la teneur en N minéral du sol et à la teneur en N
des pousses de blé. Cet exemple souligne que deux processus peuvent être corrélés en raison (i)
d’une relation directe (causale), (ii) de facteurs corrélés ou peuvent partager (iii) une relation indi-
recte en raison de facteurs partagés, mais non corrélés (Fig. 1 dans33). Dans cette étude, les relations
entre la biomasse des CMA et les variables liées au processus peuvent, au moins en partie, provenir
de relations indirectes par le biais d’un facteur partagé (teneur en eau du sol). Cependant, le rôle
crucial des CMA dans les cycles de l’azote des sols agricoles suggère qu’au moins certaines rela-
tions avec la teneur en N du sol ou des plantes cultivées résultent de relations directes42, 59.

Nature scientific reports (2021) 11:23975 https://doi.org/10.1038/s41598-021-03276-x 12

https://doi.org/10.1038/s41598-021-03276-x


Neuf relations positives entre l’abondance des arthropodes ou des mauvaises herbes et les va-
riables liées aux processus étaient significatives dans les parcelles gérées de manière biodynamique,
mais pas dans celles gérées de manière conventionnelle. Comme dans le cas de la biomasse des
CMA, ces relations peuvent en partie découler d’un facteur commun, car l’abondance des arthro-
podes et des plantes ainsi que les variables liées aux processus étaient toutes également liées à la te-
neur en eau du sol dans le système d’agriculture biodynamique.

La couverture du sol par les adventices était très faible dans le système conventionnel (1,4 %) par
rapport au système biodynamique (29,9 %), ce qui suggère que la couverture des mauvaises herbes
a eu une incidence directe sur plusieurs variables liées aux processus dans le système d’agriculture
biodynamique. La corrélation positive entre la couverture d’adventices et la teneur en eau du sol
dans le système biodynamique mais pas dans le système conventionnel suggère que la couverture
d’adventices réduit l’évaporation. La biomasse de blé était significativement liée de manière posi-
tive à la diversité microbienne dans les deux systèmes agricoles. Carson et al.60 ont montré que la
sécheresse réduit la connectivité des pores du sol, créant des habitats isolés qui facilitent l’établisse-
ment de bactéries moins compétitives. Les changements induits par la sécheresse dans la connecti-
vité des pores peuvent donc favoriser la diversité bactérienne, car elle était également la plus élevée
à la date d’échantillonnage la plus sèche de cette étude.

Conclusions
Les résultats complexes observés pour le biote du sol et les processus associés ne peuvent être

que partiellement expliqués par cette étude en raison des limitations générales des expérimentations
complexes sur le terrain.  Nos résultats sur la  réorganisation des relations soulignent néanmoins
l’importance de considérer conjointement les facteurs de changement global dans des conditions de
terrain réalistes. Alors que les mesures d’activité sont appropriées pour marquer le stress dû à la sé-
cheresse à court terme, les mesures de communauté semblent être particulièrement sensibles aux
changements saisonniers dans des conditions de sécheresse, et dans le cas des communautés micro-
biennes aux pratiques agricoles. La perte de relations multiples par paires entre le biote du sol et les
variables liées aux processus du fait de l’agriculture conventionnelle indique des changements dans
le fonctionnement de l’écosystème en réponse aux pratiques agricoles à long terme. Ce résultat im-
plique que les fonctions de l’écosystème du sol, en tant que composantes fondamentales des ap-
proches d’intensification écologique, peuvent être menacées par l’agriculture conventionnelle de
longue durée. La teneur en eau du sol plus élevée au début et à l’étape intermédiaire de la période
de croissance et le nombre élevé de relations significatives dans le cadre de l’agriculture biodyna-
mique soutiennent  l’hypothèse  selon laquelle  l’agriculture biodynamique peut  servir  de tampon
contre les effets de la sécheresse.

Matériel et méthodes

Site de l’étude

L’étude a été réalisée en 2017 dans l’essai DOK (bioDynamique, biolOgique, [K]conventionnel),
une comparaison de systèmes agricoles à long terme en Suisse (47° 30′ 09.3′′ N, 7° 32′ 21.5′′ E,
300 m au-dessus du niveau de la mer) établie en 197850. Différents systèmes agricoles biologiques,
biodynamiques et conventionnels ont été établis sur des lopins de terre répliqués sur un sol Luvisol
Haplic, sur des sédiments profonds de loess61 ; au cours des cinq années précédentes, la température
annuelle moyenne sur le site était de 10,5 °C et les précipitations annuelles moyennes de 890 mm30.
L’étude a été réalisée dans des parcelles de blé d’hiver (Triticum aestivum L. cv. « Wiwa ») dans un
système de culture  biodynamique (BIODYN) et conventionnel (CONMIN) (facteur « Système de
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culture ») avec du soja comme culture précédente. Les parcelles des deux systèmes agricoles sont
labourées à une profondeur de 20 cm et sont gérées selon la même rotation des cultures de 7 ans. Le
système d’agriculture biodynamique est géré selon les directives de la production alimentaire « De-
meter » (https://demeter.ch/) depuis 40 ans et s’appuie donc exclusivement sur la fertilisation orga-
nique (lisier, fumier animal composté), la lutte biologique contre les parasites et la lutte mécanique
contre les mauvaises herbes et applique des préparations biodynamiques aux sols, aux plantes et au
compost30. L’agriculture conventionnelle n’a reçu que des engrais minéraux (synthétiques) selon les
directives suisses62 en plus d’insecticide, herbicide et fongicide appliqués selon les valeurs seuils et
les doses d’application recommandées par le producteur. Au cours des 35 premières années, le ni-
veau moyen d’azote total appliqué était inférieur de 17 %, mais le niveau d’ammoniac et de nitrate
directement efficace était inférieur de 75 % dans le cas de BIODYN comparé à CONMIN61. De plus
amples détails sur les opérations de gestion menées pendant la phase expérimentale sont énumérés
dans38.

Dispositif expérimentale

Les niveaux de précipitations naturelles ont été manipulés (facteur « sécheresse ») dans chacune
des quatre parcelles répétées (5 m × 20 m) par système agricole, en installant des abris pare-pluie
partiels et passifs, à emplacement fixe (2,5 m × 2,5 m, 1,3-1,7 m de hauteur) avec deux modalités
de contrôle différentes, ce qui a donné 24 sous-parcelles expérimentales (quatre parcelles répétées
dans deux systèmes agricoles avec trois sous-parcelles de test de sécheresse chacune). Les trois
sous-parcelles de sécheresse étaient (a) un abri anti-pluie partiel réduisant les précipitations de 65 %
(Roof, R), (b) un contrôle d’abri anti-pluie (Roof Control, RC), qui ne réduisait pas activement les
précipitations, mais imitait les artefacts microclimatiques potentiels de l’abri anti-pluie et (c) un
contrôle en plein champ sans abri (Control, C). Pour plus de détails sur la conception de l’abri
contre la pluie et le montage expérimental, voir Kundel et al.38, 63. Les abris ont été installés à la mi-
mars au stade du tallage du blé et retirés en juin 2017, peu avant la récolte finale du blé dans l’essai
DOK.

Échantillonnage

Le tableau 1 donne un aperçu des groupes de biote du sol échantillonnés (n° 1 à 18) et des va-
riables liées au processus (n° 19 à 26). En suivant les définitions de Garland et al.64 nous avons re-
groupé les variables liées aux processus comme indicateurs des fonctions de l’écosystème, définies
comme « les processus biotiques ou abiotiques qui se produisent dans un écosystème et qui peuvent
contribuer aux services de l’écosystème directement ou indirectement ». Toutes les variables ont été
échantillonnées à trois dates différentes (facteur « Temps ») pendant la saison de croissance du blé,
respectivement à la mi-avril (T1, 4 semaines après l’établissement des sous-parcelles, stade Zadoks
du blé 31-32), à la mi-mai (T2, 8 semaines, stade Zadoks 38-39) et à la mi-juin (T3, 13 semaines,
stade Zadoks 75). Une vue d’ensemble des méthodes d’échantillonnage et des approches pour les
variables individuelles est présentée dans le tableau 1, les détails sont fournis dans les informations
supplémentaires.

Analyses statistiques

Une analyse de variance multivariée permutationnelle (PERMANOVA65) a été utilisée pour ana-
lyser conjointement les réponses 1-26 en tant que variables dépendantes (tableau 1). Les 26 va-
riables dépendantes ont été transformées en une seule matrice de ressemblance avec les distances
par paires entre les 72 échantillons sur la base des similarités de Gower. En utilisant les similarités
de Gower, toutes les variables ont été normalisées en interne pour être comprises entre 0 et 1. Les
données ont ensuite été transformées en une matrice de ressemblance avec des valeurs de pourcen-
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tage de similarité pour toutes les paires d’échantillons. Le facteur aléatoire « Plot » [Placette] (8 ni-
veaux, imbriqué dans le système agricole) et les facteurs fixes « Farming System » [Système agri-
cole] (2 niveaux : CONMIN, & BIODYN) et « Drought » [Sécheresse] (3 niveaux : R, RC & C) et
« Time » [temps] (3 niveaux : T1 à T3) ont été spécifiés pour le modèle PERMANOVA. En outre,
le « Contraste » prévu : R vs les deux modalités de contrôle (C + RC) a été spécifié. PERMANOVA
a ensuite été réalisé avec des sommes de carrés de type III et 9999 permutations des résidus sous un
modèle réduit. En cas de faible nombre de permutations uniques pour le facteur fixe « Farming Sys-
tem », les valeurs P ont été calculées à partir de simulations de Monte-Carlo65.

Les composantes de variation estimées résultantes ont été utilisées pour comparer l’importance
relative des différents termes du modèle pour expliquer la variation globale des données multiva-
riées. Les composantes présentant des estimations négatives ont été retirées du modèle par regrou-
pement, en commençant par la composante présentant la valeur carrée moyenne (MS) la plus néga-
tive. Le regroupement s’est poursuivi jusqu’à ce qu’il ne reste plus que des composantes avec des
estimations positives comme recommandé66. Des analyses complémentaires pour les termes signifi-
catifs du modèle ont ensuite été effectuées selon les procédures suivantes.

Pour identifier l’ampleur des effets principaux (facteurs « Système d’exploitation agricole » et
« Sécheresse »), le d de Cohen a été calculé comme mesure de la taille de l’effet pour les variables
individuelles et les résultats pour toutes les variables sont présentés sous forme de graphique en fo-
rêt. Pour analyser le terme d’interaction entre le facteur « Temps » et le « Contraste » prévu, le d de
Cohen a été calculé pour chaque variable à chaque date d’échantillonnage et montré sous forme de
graphique de distribution type « nuages de pluie »67. Pour visualiser les effets du facteur « Temps »
sur les variables dépendantes individuelles, une organisation non-métrique à échelle multidimen-
sionnelle (NMDS) a été construite sur la base de la matrice de similarité de Gower et de la formule
de stress-1 de Kruskal avec 500 reprises, et un stress minimum de 0,001. Les vecteurs des variables
individuelles ont ensuite été superposés à l’organisation bidimensionnelle NMDS pour toutes les
variables présentant des coefficients de corrélation multiple pour R > 0,25. Notez que 5 des 72
échantillons ont dû être omis pour l’organisation NMDS en raison de valeurs manquantes pour des
variables dépendantes uniques (voir le tableau 1 pour plus de détails).

Pour analyser comment les différences entre les niveaux des facteurs « Système d’exploitation
agricole » ou « Sécheresse » affectent les relations par paires entre les variables dépendantes, des
matrices de corrélation basées sur le coefficient de corrélation de Spearman ont été calculées pour
les niveaux de chaque facteur. Toutes les valeurs P de ces matrices ont ensuite été ajustées pour les
tests multiples en utilisant la méthode de Benjamini-Hochberg avec un taux de fausses découvertes
de 0,05. Pour identifier les groupes de variables qui sont liées les unes aux autres et qui partagent
des modèles de réponse comparables aux facteurs « Temps » et « Sécheresse », un diagramme ta-
bleau de nuances a été créé sur la base des valeurs normalisées individuellement pour chaque va-
riable dépendante (normalisation par le maximum, allant de 0 à 100 pour chaque variable). Ces va-
leurs ont ensuite été représentées pour chaque variable dépendante selon un gradient de couleur, les
échantillons étant triés horizontalement par facteur « Temps » dans les deux niveaux du facteur
« Système d’exploitation agricole ». Les variables dépendantes ont ensuite été triées verticalement
en fonction d’une matrice de corrélation de Spearman de toutes les relations par paires entre les va-
riables dépendantes et d’une analyse de groupe résultante basée sur la moyenne des groupes. Les
modèles PERMANOVA, les organisations, l’analyse en grappes et le diagramme tableau de nuances
ont été calculés avec la version 7.0.13 de PRIMER 7 et le module complémentaire PERMANOVA
(PRIMER-e, Quest Research Limited,  Auckland, Nouvelle-Zélande).  Le d de Cohen et  les dia-
grammes  d’estimation  de  Gardner-Altman  ont  été  calculés  conformément  à  67 sur
https://www.estimationstats. Les tests de Mantel et les intervalles de confiance ont été calculés avec
R version 4.1.068 en utilisant le paquet R phytools69.
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Disponibilité des données
Les données sont disponibles sur le site https://doi.org/10.6084/m9.figshare.17125169.

Tables  et  figures  supplémentaires :  https://www.nature.com/articles/s41598-021-03276-
x#MOESM1
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