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Quelle pertinence du modéle
diversité-productivité-perturbations pour analyser
influence des pratiques agricoles sur la diversité
des prairies permanentes du Massif central ?

R. Perronne', B. Amiaud? 3', G. Benquey', J. Bloor,
P. Choler*®, C. Jolivet®, C. Violle’, J. Pottier'

Dans le but d’évaluer 'impact des pratiques agricoles sur la diversité des prairies, les prédictions d’'un modéle théorique
d’écologie ont été testées. Ce modeéle inclut les roles de la productivité et des perturbations sur la structure des
communautés végétales, deux facteurs pouvant étre affectés par les pratiques de gestion des prairies.

RESUME

Pour tester les prédictions d’'un modele théorique d’écologie, le modeéle d’équilibre dynamique, nous avons suivi 18 prairies permanentes
du Massif central. Nous avons mis en évidence une diminution de la richesse spécifique liée a I'augmentation de la quantité de biomasse
exportée (paturée ou fauchée) et une diminution de la richesse fonctionnelle liée a 'augmentation de la productivité ; ces effets n’expliquent
toutefois qu’une faible part de la variabilité observée entre sites. La quantité de biomasse exportée dépend du nombre de fauches et du
chargement animal annuel ; la productivité était avant tout dépendante des précipitations durant la période d’étude, et non de la fertilisation.
L’intérét et les limites de I'utilisation du modeéle pour la gestion de la diversité des prairies sont discutés.

SUMMARY

Can a diversity-productivity-disturbance model help analyse the influence of agricultural practices on plant diversity in
permanent grasslands in the Massif Central?

We used a dynamic equilibrium model to assess the impact of agricultural practices on grassland plant diversity in the Massif Central. A set of
18 permanent grasslands characterised by various pedoclimatic conditions and management regimes were used to test the model’s predictions.
We found that decreases in species richness and functional richness were associated with an increase in disturbance intensity, and notably in the
quantity of exported biomass and productivity, respectively. However, these effects explained only a small part of the observed variability among
sites. We showed that the quantity of exported biomass was largely explained by grass use and that, during the study period, productivity was
primarily dependent on rainfall but not fertilisation level. We discuss the relevance and limitations of using a dynamic equilibrium model to manage
plant diversity in grasslands.
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‘un des défis majeurs que doit relever 'agriculture

est de concilier une demande alimentaire

croissante  tout en limitant les cotuts
environnementaux. L'objectif de I'agroécologie consiste
alors a favoriser des services écosystémiques pour partie
soutenus par la biodiversité végétale des systémes
agricoles, services tels que la qualité du fourrage (Duru et
al., 2008), la stabilité de la production face aux
événements climatiques extrémes (ISBELL et al., 2015) ou
le maintien de la fertilité des sols (LE Roux et al., 2008),
et ce tout en maintenant la production agricole a un
niveau acceptable (Duru et al., 2015). 11 est reconnu que
les pratiques agricoles influencent la structure et la
composition des communautés végétales des prairies
permanentes, et donc leur diversité (GauJour et al., 2012 ;
DA SILVEIRA PONTES et al., 2015). Cependant, cette influence
se manifeste de maniére variable selon la situation de
production et les modes de gestion mis en ceuvre (par ex.
SOCHER et al., 2013 ; TALLE et al., 2016). En effet, on
observe une forte variation de l'amplitude et de la
direction des effets des pratiques agricoles sur la diversité

D’un point de vue théorique, le modéle d’équilibre dynamique
s'intéresse a la variation de la diversité en especes d’'une commu-
nauté en fonction du niveau de productivité et de I'intensité de per-
turbation que cette communauté subit. L’application de ce modéle
aux prairies permanentes de notre étude nécessite de redéfinir ces
deux variables.

La productivité d’une parcelle fait référence a la quantité de
biomasse végétale produite au cours d’une durée donnée sur une
surface donnée. Dans le cadre de cette étude, la productivité a été
estimée comme la productivité primaire nette de la partie aérienne
au cours de la période de croissance de la végétation au printemps
(en g/(m2.°.j), entre 550+40°.j et 1350+90°.j, considérant une tem-
pérature de base de 0°C et un cumul des degrés-jours débutant au
1¢ février. Nous avons ensuite calculé la productivité primaire nette
de la partie aérienne (en g/(m?.°.j) comme suit :

Productivité=(B2-B1) / (t2-t1) [1]

ou B1 et B2 correspondent aux biomasses seches (en g MS/m?)

récoltées aux dates t7 et t2 (en°.j), a 550+40°.j et 1350+90°] res-
pectivement, considérant une hauteur de coupe de 5 cm.

Lintensité de perturbation a été estimée a partir de la bio-
masse de la partie aérienne exportée en moyenne au cours d’une
année sur la base d’une gestion standard représentative de la prairie
considérée. Afin d’estimer les niveaux d’intensité de perturbation
auxquels les prairies sont soumises, nous avons calculé une quan-
tité annuelle d’herbe exportée (en t MS/ha) sur la base des enquétes
réalisées. Cette quantité inclut la biomasse consommée au patu-
rage par le bétail et la quantité exportée suite a une ou plusieurs
fauches (en t MS/ha), c.a.d. une destruction totale ou partielle de la
biomasse aérienne. La biomasse consommée au paturage a été
estimée en tenant compte du chargement animal a chaque période
de paturage (UGBY/j.ha), du nombre de jours et d’heures par jour de
présence des bétes dans le paturage, de I'age, du type de béte, de
la production moyenne de lait et de la surface disponible par béte
(en m?/j, AGABRIEL, 2010). La quantité exportée suite aux fauches se
base sur la quantité moyenne évaluée par chaque agriculteur pour
chaque fauche réalisée (en t MS/ha).

ENcADRE 1 : Méthodes d’estimation de la productivité
et de l’intensité de perturbation.

SiDEBAR 1 : Methods for estimating productivity and
disturbance intensity.
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FIGURE 1 : Représentation schématique des variations
de la richesse spécifique prédites par le modele
d’équilibre dynamique en fonction de la productivité
et de lintensité de perturbation (d’apres HusTON,
2014).

FiGURE 1 : Schematic representation of the variation
in species richness predicted by the dynamic equili-
brium model based on productivity and disturbance
intensity (modified from HusToN, 2014).

végétale. A titre d’exemple, il a été mis en évidence en
Allemagne que l'augmentation du nombre de fauches
peut conduire a une augmentation ou une diminution du
nombre d’espéces inventoriées selon le contexte régional
(SOCHER et al., 2013).

Dans le but de concilier des objectifs de production
et de gestion de la biodiversité, il convient de fournir des
prédictions génériques de I'impact des pratiques agricoles
sur les communautés végétales. Cependant, ces commu-
nautés ne répondent pas directement aux pratiques
agricoles mais aux modifications que ces derniéres occa-
sionnent sur I'environnement de croissance des plantes.
Partant de ce constat, nous proposons de nous appuyer
sur un modele théorique d’écologie qui vise a déterminer
le niveau de diversité d’'un écosystéme en fonction de sa
productivité et de I'intensité de perturbation auquel cet
écosysteme est soumis, deux aspects pouvant étre modi-
fiés par les pratiques agricoles (voir encadré 1 pour les
définitions). Ce modele, nommé modele d’équilibre dyna-
mique ou DEM - c.a.d. dynamic equilibrium model (HUsTON,
1979 et 2014) -, prédit une richesse spécifique maximale
dans des systémes caractérisés par une productivité et une
intensité de perturbation de niveau intermédiaire (intersec-
tion (A,C): figure 1). Par ailleurs, ce modéle prédit une
diminution de la richesse spécifique d'une part a mesure
que la productivité augmente et que l'intensité de pertur-
bation diminue du fait d'une compétition interspécifique
plus intense (intersection (B,C)) et d’autre part a mesure
que la productivité diminue et que l'intensité de perturba-
tion augmente du fait de la persistance des seules espéces
capables de se maintenir dans un milieu a la fois trés per-
turbé et peu productif (intersection (A,D)).

48 www.afpf-asso.org
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Jusqu’a présent, le DEM a été évalué avant tout
dans le cadre d’expérimentations contrélées (voir HUSTON,
2014) et peu étudié en prairies permanentes gérées (voir
cependant LALBERTE et al., 2013 ; LORANGER et al., 2016).
Dans la formulation originelle du DEM (Huston, 1979), la
diversité correspondait au nombre d’espéces observées
sur une surface d’échantillonnage prédéfinie, ou richesse
spécifique. Cependant, des études ultérieures ont cherché
a étendre ce modele a d’autres composantes de la diver-
sité, telles que la diversité fonctionnelle en proposant
des prédictions théoriques complémentaires (SVENSSON et
al., 2012 ; LORANGER et al., 2016). Ainsi, LORANGER et al.
(2016) suggerent une diminution de la diversité fonction-
nelle en cas d’augmentation de la productivité, celle-ci
pouvant s’expliquer par une compétition accrue pour la
ressource lumineuse qui favoriserait une unique stratégie
écologique d’évitement de 'ombrage, induisant une simi-
larité fonctionnelle entre espéces dominantes (Navas et
VioLLE, 2009). Une intensité de perturbation intermédiaire
serait cependant a méme de maintenir la coexistence
d’espéces présentant des stratégies écologiques diffé-
rentes, en particulier différentes stratégies d’acquisition
des ressources. Les études citées plus haut ont été
conduites dans un nombre limité de prairies et dans le
cadre d’expérimentations controlées, ne visant donc pas
a caractériser la variabilité des situations au sein d’ex-
ploitations agricoles, ni a identifier le lien entre les
pratiques mises en ceuvre et les perturbations associées.

Dans la suite de cette étude, nous nous proposons
i) de quantifier I'impact conjoint du niveau de producti-
vité et de I'intensité de perturbation sur le niveau de
diversité taxonomique et fonctionnelle des prairies per-
manentes, et ii) de relier ces niveaux de productivité et
d’intensité de perturbation aux pratiques agricoles
mises en ceuvre. Dans le cadre de cette étude, nous
caractériserons d'une part la diversité taxonomique végeé-
tale (portant sur le nombre d’espéces ou la répartition de
leurs abondances relatives) et d’autre part la diversité
fonctionnelle (portant sur la diversité des stratégies éco-
logiques, en s’intéressant a la hauteur de canopée, la
surface spécifique foliaire et la teneur en matiére séche
des feuilles). Ces composantes complémentaires permet-
tent une meilleure compréhension de la maniére dont les
especes s'assemblent au sein d’'une prairie, tandis que
I'étude de la composante fonctionnelle améliore la prédic-
tion du fonctionnement des écosystémes et des services
fournis tels que la qualité du fourrage et la stabilité de la
production fourragere (Diaz et al., 2007). Pour ce faire,
nous avons procédé au suivi d'un ensemble de prairies
permanentes gérées réparties dans le Massif central.

1. Matériel et méthodes

M Sites d’étude

L’étude a été conduite dans 18 prairies permanentes
réparties dans le Massif central et caractérisées par des
conditions pédoclimatiques et des situations de produc-
tion contrastées ; 8 font partie du Réseau de mesures de

Position des 8 quadrats
de 1 m? dans la parcelle

Exemple de répartition aléatoire
des 10 mini-quadrats ou
le suivi botanique a été réalisé
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FIGURE 2 : Représentation schématique du design
expérimental.

Ficure 2 : Schematic representation of the experi-
mental design.

la qualité des sols (RMQS! ; JoLIVET et al., 2018), 6 du pro-
jet Prairies AOP (CARRERE et al., 2012), 3 du projet AEOLE?
et une est située sur le site de la ferme expérimentale
INRA de Marcenat. Le cumul annuel des précipitations
entre sites varie entre 710 et 1320 mm, et le cumul
annuel des degrés jours, entre 2500 et 4000 degrés-jours
(température de base de 0°C et cumul des degrés-jours
débutant au 1¢ février). Dans chaque site, une zone de
100 m? a été mise en exclos au printemps 2017 et main-
tenue jusqu'au pic de production de biomasse aérienne,
c.a.d. entre 550+40°.j et 1350+90°.j. Cette période, d'une
durée de deux mois environ, correspond a la période de
croissance principale de la végétation dans le Massif cen-
tral. Le pic de biomasse a été estimé a priori vers 1300°
pour l'ensemble des sites, puis révisé selon l'avancée
observée de la végétation dans les différents sites au cours
de la campagne.

B Caractérisation de la diversité
taxonomique et fonctionnelle

Dans la zone mise en exclos, 8 quadrats de 1 m?
subdivisés chacun en 100 mini-quadrats de 0,01 m? ont
été positionnés. Les especes végétales présentes ont été
inventoriées dans 10 mini-quadrats par quadrat environ
300°j avant le pic de biomasse estimé soit un total de
80 mini-quadrats par site (figure 2). La liste compléte des
espéces observées dans au moins un des 80 mini-qua-
drats correspond a la richesse spécifique du site. Par
ailleurs, la fréquence d’occurrence des especes sur les
80 mini-quadrats a permis de calculer une fréquence
d'occurrence relative (p) de chaque espéce. Sur cette
base, nous avons estimé I'équitabilité de PieLou J’ (PIELOU,
1966), qui correspond a une mesure de la répartition
relative des abondances des espéces. Plus I'équitabilité
taxonomique est élevée, plus les espéces présentent des
abondances comparables au sein de la communauté.
Nous avons par ailleurs mesuré trois traits fonctionnels

1 : http://www.gissol.fr/le-gis/programmes/rmqs-34
2 : http:/ /www.sidam-massifcentral.fr/projets/securisation-systemes/aeole
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Un trait fonctionnel se définit comme toute caractéristique mor-
phologique, physiologique ou phénologique mesurable a I’échelle
d’un individu et qui affecte la croissance, la survie ou/et la fécondité
des plantes (VioLLE et al., 2007). Trois traits fonctionnels ont été
mesurés pour les especes les plus fréquentes de chaque site, c.a.d.
représentant au moins 80 % des fréquences d’occurrence relative
cumulées p,. Entre 8 et 17 espéces par site ont ainsi fait 'objet de
ces mesures. Les trois traits fonctionnels mesurés sont la hauteur
de canopée (H, en m: la distance entre le sol et la feuille la plus
haute sur plante étirée), la surface spécifique foliaire (SSF, en m*kg
MS : la surface foliaire des feuilles fraiches divisée par la masse
seche des feuilles) et la teneur en matiere seche des feuilles (TMSF,
en mg/g : la masse séche des feuilles divisée par la masse fraiche).
La hauteur de canopée a été mesurée sur 20 individus et les traits
foliaires sur 10 individus par espece, suivant des protocoles stan-
dardisés (PEREZ-HARGUINDEGUY et al., 2013).

Sur la base de ces valeurs de traits, nous avons calculé la
richesse fonctionnelle. Celle-ci représente le volume occupé par
les especes les plus fréquentes de chaque site dans un espace mul-
tidimensionnel ou chaque trait représente une dimension (CORNWELL
et al., 2006). Dans ce contexte, la valeur de chaque trait est com-
prise entre 0 et 1, ces limites correspondant respectivement aux
valeurs minimales et maximales mesurées parmi I’ensemble des
especes des 18 prairies. Aprés report de la position de chaque
espéce entre 0 et 1 pour I'ensemble des traits, il est possible de
relier ces positions afin d’évaluer le volume minimal a méme d’in-
clure ’'ensemble des especes observées. Plus le volume occupé est
important, plus les stratégies écologiques représentées dans la
communauté different, suggérant une plus grande diversité fonc-
tionnelle de la communauté végétale. Nous avons également cal-
culé I'équitabilité fonctionnelle, qui correspond a I’entropie
quadratique de Rao pondérée par les fréguences d’occurrence rela-
tives des especes caractérisées (Rao, 1982). La similarité fonction-
nelle entre especes a été évaluée comme le degré de recouvrement
fonctionnel des distributions de valeurs de traits entre chaque paire
d’especes pour chaque trait suivant la formule proposée par MAsON
et al. (2011). En considérant I'ensemble des traits, le degré de
recouvrement fonctionnel moyen total pondéré par la fréquence
des especes a été évalué (MoulLLOT et al., 2005). Cette méthode per-
met de tenir compte, d’une part, de la similarité fonctionnelle entre
espéces (deux especes présentant de nombreuses caractéristiques
comparables, telles qu’une méme hauteur et une méme SSF, seront
considérées comme plus proches fonctionnellement) et, d’autre
part, de la répartition relative des abondances des espéces au sein
de la communauté (la comparaison de deux especes abondantes
aura un poids plus important dans I'estimation de la valeur d’équi-
tabilité fonctionnelle que la comparaison de deux espéces rares).
Ainsi, plus Péquitabilité fonctionnelle est importante, plus les
espéces abondantes présentent des stratégies écologiques
distinctes les unes des autres au sein du volume fonctionnel
occupé.

ENcADRE 2 : Définition et méthodes de calcul de la
diversité fonctionnelle.

SIDEBAR 2 : Definition of functional diversity and the
methods used to calculate it.

pour les espéces les plus fréquentes de chaque site: la
hauteur de canopée (H), la surface spécifique foliaire
(SSF) et la teneur en matiere seche des feuilles (TMSF).
Ces trois traits sont connus pour étre associés a diffé-
rentes stratégies de croissance des espeéces végétales
prairiales (DA SILVEIRA PONTES et al., 2015) et a différentes
valeurs d'usage agricole de ces espéeces (Cruz et al., 2010).
Sur la base de ces valeurs de traits, nous avons calculé

deux métriques de diversité fonctionnelle : la richesse
fonctionnelle et I'équitabilité fonctionnelle (voir enca-
dré 2 pour les détails).

M Caractérisation des pratiques agricoles
et des conditions pédoclimatiques

Nous avons réalisé une enquéte aupres des agricul-
teurs afin de caractériser la gestion standard de leurs
prairies en utilisant des formulaires congus pour le
RMQS et complétés selon les besoins spécifiques de
I'étuded. Dans la suite de cette étude, quatre variables
descriptives simples ont été€ retenues, rendant compte de
la gestion standard moyenne sur 10 ans: le nombre
moyen de fauches réalisées au cours d’'une saison de
végétation, le nombre moyen de cycles de paturage au
cours d'une saison de végétation, la date d’entrée dans la
parcelle en début de saison de végétation pour une
fauche ou/et une mise en pature (en °.j) et enfin le char-
gement animal annuel moyen (en UGB/j/ha). S’agissant
d'une gestion moyenne, cette estimation inclut une cer-
taine variabilité des pratiques dépendant des conditions
meétéorologiques, ceci pouvant conduire a un nombre
parfois variable de fauches ou de cycles de paturage selon
les années. Par ailleurs, les apports totaux d’azote au
cours de l'année (en kg/ha) ont été estimés comme la
somme des apports liés a la fertilisation minérale, la fer-
tilisation organique et les rejets directs par les bétes au
paturage (Giovanni et DuLpHy, 2008).

Six propriétés du sol ont été caractérisées sur la base
de procédures analytiques standards en utilisant des
échantillons composites de sol prélevés dans I'horizon O-
20 cm: la texture (argile, limon et sable en %), le pH, la
quantité totale de carbone, d’azote et de phosphore (en
g/kg) et la capacité d’échange cationique (CEC). Les quan-
tités totales de carbone, d’azote et de phosphore ont ensuite
été exprimées comme stocks disponibles dans I'horizon O-
20 cm (en g/m?). De plus, la réserve utile dans I'horizon
0-60 cm a été déterminée (en mm) comme la différence
entre la teneur en eau du sol a la capacité au champ et la
teneur en eau du sol au point de flétrissement en se basant
sur quatre échantillons de sol non perturbé par site, et en
tenant compte de la densité apparente et de la profondeur
du sol de chaque site. Trois variables ont par ailleurs été
caractérisées afin de décrire les normales climatiques
2000-2015 : le cumul annuel des précipitations (en mm), la
somme annuelle des degrés-jours, et le cumul annuel du
rayonnement solaire quotidien (en MJ/m?).

Une analyse en composantes principales (ACP) a été
appliquée a l'ensemble des données pédoclimatiques.
L’axe principal de variation a été retenu (pédoclimat PC1),
représentant 50,7 % de la variance totale. Sur cet axe, les
sites présentant des valeurs positives sont associés a une
quantité totale de carbone et d’azote plus importante,
ainsi qu'une CEC et une quantité d’argile dans le sol plus
élevées. Les valeurs positives sont également associées,
bien que moins fortement, a une réserve utile, un cumul

3 : http:/ /www.gissol.fr/publications /rmqgs2_formulaires_enquetes_2018
-4372
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annuel des précipitations et un cumul annuel du rayon-
nement solaire quotidien plus élevés. Le cumul des
précipitations (en mm) au cours de la période d’étude en
2017 a également été retenu comme variable explicative.
Les données ont été fournies par les stations météorolo-
giques de MétéoFrance les plus proches (distances
comprises entre 1,5 km et 13,5 km).

B Analyses statistiques

¢ Influence conjointe du niveau de productivité
et de l'intensité de perturbation sur la diversité

Afin de tester les prédictions théoriques du DEM,
nous avons évalué un ensemble de modeéles de régression
reliant le niveau de productivité ou/et I'intensité de pertur-
bation aux métriques de diversité. Plus précisément, nous
avons comparé un modele complet a ses versions simpli-
fiées, incluant seulement un sous-ensemble de ses termes.
Dans le respect du modele de Huston (1979), le modele
complet représente les effets supposés non linéaires de la
productivité et de l'intensité de perturbation (ici testés sous
la forme quadratique). Il est & noter que ces deux variables
explicatives ne sont pas corrélées entre elles et donc ont pu
étre incluses ensemble dans un méme modéle sans risque
d'instabilité d’ajustement des coefficients de régression. Un
premier niveau de simplification du modéle complet
consiste a exclure les effets non linéaires. Un second
niveau de simplification consiste a éliminer soit I'effet de la
productivité, soit celui de l'intensité de perturbation. Cette
procédure a abouti a la comparaison de 13 modéles diffé-
rents pour chaque métrique de diversité. Cette
comparaison s'est basée sur le critere d'information
d’Akaike (AIC) qui permet de sélectionner le modéle le plus
parcimonieux en pénalisant les modéles les plus com-
plexes. La normalité des résidus (test de Shapiro) et la
présence de points influents (distance de Cook) ont été
vérifiées. Chaque modele i a également été comparé au
modele dit nul (en considérant I'AIC), c.a.d. correspondant
a I'hypothése nulle d'une absence d’effet des prédicteurs
testés, suivant la formule Ai=AIC,-AIC,. Lorsque cette
valeur est inférieure a 2, le modéle i est considéré comme
équivalent au modele nul (BURNHAM et ANDERSON, 2004). Les
données de richesse spécifique correspondent a des comp-
tages du nombre d’espéces et appartiennent donc a un
ensemble d’entiers naturels. Nous avons calibré des
régressions de Poisson. Les données d’équitabilité taxono-

mique et de richesse fonctionnelle sont des variables conti-
nues bornées entre O et 1. Nous avons calibré des
régressions Beta. Les données d'équitabilité fonctionnelle
sont des variables continues positives. Nous avons calibré
des régressions linéaires. La qualité d’ajustement des
modeles a été estimée a I'aide d'un R? pour les modeles
linéaires et d'un pseudo-R? pour les modeles linéaires
généralisés, ainsi qu'a I'aide de I'erreur absolue moyenne.

¢ Influence des pratiques agricoles
sur le niveau de productivité
et l’intensité de perturbation

Afin de tester les effets des pratiques agricoles sur le
niveau de productivité d'une part et I'intensité de pertur-
bation d’autre part, nous avons appliqué une procédure
de sélection de modeles similaire a celle présentée ci-des-
sus, mais en nous basant uniquement sur des modéles
linéaires, présentant ou non des termes quadratiques.
Concernant le niveau de productivité, le modele complet
incluait les effets des apports totaux d’azote au cours de
I'année (sous forme organique ou minérale, par fertilisa-
tion ou rejet direct par les bétes), des conditions
pédoclimatiques normales (pédoclimat PC1) et du cumul
des précipitations au cours de la période d’étude. Concer-
nant lintensité de perturbation, le modéle linéaire
complet incluait les effets du nombre moyen de fauches
réalisées, du nombre moyen de cycles de paturage, de la
date d’entrée dans la parcelle et du chargement animal
annuel moyen. La vérification des prérequis et le choix
des modéles se sont basés sur les mémes critéres que
pour les analyses précédentes portant sur la diversité
végétale. Cette procédure a abouti a la comparaison de
15 modeles différents pour la productivité et pour l'inten-
sité de perturbation.

2. Résultats

M Influence conjointe du niveau
de productivité et de l’'intensité
de perturbation sur la diversité

Nous avons identifié des modéles significatifs uni-
quement pour la richesse spécifique et la richesse
fonctionnelle, ceux-ci présentant cependant des qualités
d’ajustement assez faibles (tableau 1, figure 3). L'intensité

TABLEAU 1 Effets du
niveau de productivité et
de lintensité de pertur-

bation sur la diversité
taxonomique et fonc-
tionnelle.

i = 2
Métrique de diversite A|C§I_ AIC; pseRUdoou_Rz err;t:)ryzl:]?](:alue Equation du meilleur modéle*
Richesse spécifique (SR) + 3,8 0,13 8,26 log(SR)=4,1-0,35 perturbation
Equitabilité taxonomique (J) -0,3 0,13 / /

Richesse fonctionnelle** (CHV) +24 0,28 0,011 logit(CHV)=-2,6—1,1 productivité
Equitabilité fonctionnelle (Rao) -1,3 0,04 / /

* Seule I'équation du meilleur modele par métrique, présentant un Ai > 2, a été présentée
** Pour la richesse fonctionnelle, la relation a été présentée apres retrait du site le plus productif

TABLE 1 : Effects of abo-
veground net primary
productivity and distur-

bance intensity on spe-
cies diversity and
functional diversity.
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Ficure 3 : Effets du niveau de productivité et de I’in-
tensité de perturbation sur la richesse spécifique et
la richesse fonctionnelle.

FiGURe 3 : Effects of aboveground net primary pro-
ductivity and disturbance intensity on species rich-
ness and functional richness.

de perturbation était liée négativement a la richesse spé-
cifique (pseudo-R?=0,13). Le meilleur modéle pour la
richesse fonctionnelle incluait I'effet de la productivité
sous la forme d'une relation quadratique (pseudo-
R2=0,33). Cependant, cette relation quadratique semblait
uniquement dépendante du site le plus productif ; aussi,
apres retrait de ce site, une relation linéaire négative a été
mise en évidence (pseudo-R?=0,28 ; figure 3). Concernant
I'équitabilité taxonomique et I'équitabilité fonctionnelle,
aucun modele n’a pu étre identifi¢é comme présentant une
capacité de prédiction significative (AIC)-AIC,<0,
tableau 1).

M Influence des pratiques agricoles
et des conditions pédoclimatiques
sur le niveau de productivité

et I'intensité de perturbation

Le modele le plus explicatif du niveau de producti-
vité incluait uniquement le cumul des précipitations au
cours de la période d’étude avec un effet linéaire positif
(Ai=7,1; R*=0,41 apres exclusion d'un point influent ;
figure 4). Les modéles incluant d’autres variables explica-
tives, telles que les apports totaux d’azote et les

conditions pédoclimatiques, n’étaient pas meilleurs, c.a.d.
quinclure les apports totaux d’azote et les conditions
pédoclimatiques basées sur les normales climatiques ne
semble pas améliorer la prédiction du niveau de produc-
tivité estimé au cours de la période d’étude. Le modéle le
plus explicatif de I'intensité de perturbation incluait le
nombre moyen de fauches et le chargement animal
annuel moyen, avec des effets additifs positifs (Ai=28,9;
R?=0,83 aprés exclusion d'un point influent correspon-
dant au site exportant le plus de biomasse).

3. Discussion

Nos résultats ont révélé que le niveau de diversité
des prairies permanentes dépend de la productivité et de
I'intensité de perturbation. Ces effets n’expliquent cepen-
dant qu'une faible part de la variabilité observée entre les
sites, mais apparaissent cohérents avec certaines prédic-
tions du modele d’équilibre dynamique.

Dans notre étude, la richesse spécifique a été reliée
négativement a l'intensité de perturbation uniquement.
D’autres études précédemment conduites en prairies ont
cependant mis en évidence une influence conjointe du
niveau de productivité et de l'intensité de perturbation
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Les modeles présentés correspondent aux relations linéaires aprés retrait
d'un point influent, ici le site le plus perturbé (cercle vide).

Le modele le plus explicatif de l'intensité de perturbation n’est pas présenté
sur cette figure, ce modéle incluant le nombre moyen de fauches
et le chargement animal annuel moyen (R? = 0,83)

FIGURE 4 : Effets des pratiques agricoles et des condi-
tions pédoclimatiques sur le niveau de productivité
et lintensité de perturbation.

FIGURE 4 : Effects of agricultural practices and pedo-
climatic conditions on aboveground net primary pro-
ductivity and disturbance intensity.
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sur la richesse spécifique observée (LALIBERTE et al., 2013 ;
LORANGER et al., 2016). LALIBERTE et al. (2013) mettent en
évidence que, dans des prairies peu productives, une
augmentation de I'intensité de perturbation peut dimi-
nuer la richesse spécifique, tendance potentiellement liée
a un surpaturage favorisant de petites espéces dont les
tissus sont difficiles d’accés pour le bétail. Cependant,
LORANGER et al. (2016) montrent que, dans les sites plus
riches en azote et phosphore du sol, une augmentation de
l'intensité de perturbation peut également aboutir a une
diminution de la richesse spécifique, tendance potentiel-
lement expliquée par l'exclusion des especes les moins
compétitives, notamment les espéces annuelles dans des
prairies dominées par les especes pérennes. Nos résultats
ont montré une diminution de la richesse fonctionnelle
avec 'augmentation de la productivité. Cette relation,
également observée par LORANGER et al. (2016), pourrait
s’expliquer par une augmentation de la compétition pour
la ressource lumineuse avec I'augmentation de la produc-
tivité. Cette compétition favoriserait une unique stratégie
écologique d’évitement de 'ombrage se traduisant par
une croissance en hauteur des plantes visant a intercep-
ter la plus grande fraction de la lumiére disponible
(FRANKLIN et WHITELAM, 2005 ; NAGASHIMA et HIKOSAKA,
2011 ; VioLLE et al., 2009). Cette proposition d'interpréta-
tion est soutenue par des analyses conduites sur ces
mémes sites montrant que la croissance individuelle des
plantes est avant tout contrainte par la disponibilité en
lumiére au cours de la période d’étude. Sachant que la
richesse spécifique et la richesse fonctionnelle sont forte-
ment corrélées dans notre étude, il apparait que les
niveaux de richesse tendent a diminuer avec une aug-
mentation conjointe de la productivité et de I'intensité de
perturbation pour la plupart des sites. Cependant, ces
tendances n’apparaissent pas toujours statistiquement
significatives, ceci pouvant s’expliquer par le fait que les
gradients de productivité et d'intensité de perturbation
n'expliquent qu'une faible part des différences de diversité
observées entre les sites.

La faible capacité prédictive de nos modeles pourrait
pour partie s’expliquer par certaines limites de notre
étude. Premiérement, la productivité a été estimée au
cours d'une seule année durant la période principale de
croissance de la végétation, soit environ deux mois. Cette
mesure pourrait ne pas étre représentative du site consi-
déré du fait de conditions météorologiques particuliéres a
cette année d’étude. De méme, l'intensité de perturbation
a été estimée sur la base d'une enquéte et rend compte de
la quantité de biomasse exportée, mais sa mesure pour-
rait étre plus pertinente si elle était évaluée au regard de
la production annuelle cumulée, cette mesure étant
cependant beaucoup plus complexe a quantifier, nécessi-
tant un suivi fréquent de la pousse de l'herbe sur
plusieurs années. Deuxiémement, si le cadre théorique
général proposé par Huston (1979) vise a prédire la
richesse spécifique pour I'ensemble des combinaisons
d'un double gradient de productivité et d’'intensité de per-
turbation, notre étude ne couvre probablement qu'une
partie de ce double gradient. En particulier, les prairies
permanentes gérées subissent au moins une perturbation

par an et présentent une productivité suffisante pour étre
exploitées. Dans notre étude, ceci implique une absence
d’observation dans les conditions les moins perturbées et
les moins productives de ces écosysteémes. Il a d’ailleurs
été montré, pour des prairies de moyenne montagne du
Massif central, une diminution de la richesse spécifique
avec I'abandon de la gestion des prairies (LouauLr et al.,
2017). Troisiémement, les changements de diversité pré-
dits par le DEM valent pour une taille constante du pool
local d’especes des sites considérés, ce pool correspon-
dant a I'ensemble des espéces de la flore régionale qui
peuvent coloniser un habitat et se maintenir dans I'envi-
ronnement local (Huston, 2014). Sachant que les sites de
notre étude se distribuent le long d'un gradient pédocli-
matique fortement lié a I'altitude, et que l'altitude affecte
fortement la diversité végétale (RaHBEK, 1995), il est pro-
bable que la taille et la composition des pools d’espéces
de nos 18 sites soient variables. Enfin, notre étude a per-
mis de collecter de nombreuses informations répétées au
cours de la saison de croissance au prix d'un nombre
réduit de sites suivis. Ceci conduit a une puissance limi-
tée de nos analyses statistiques.

Au-dela de ces limites, nos résultats suggerent que
les variables explicatives du DEM ne sont peut-étre pas
les mécanismes dominants de l'assemblage et de la
dynamique des communautés végétales suivies. En effet,
le niveau de diversité peut étre influencé par un ensemble
de processus définis comme une série de filtres (filtre de
dispersion spatiale, filtres environnementaux liés aux
pratiques, compétition) associés a des contingences his-
toriques propres a chaque site. Combinés, ces éléments
permettent d’expliquer 'assemblage des espéces en com-
munautés (BELYEA et Lancaster 1999 ; Fukami, 2015).
Certains des processus évoqués, comme par exemple la
dispersion spatiale des espéces, ne sont cependant a
priori pas dépendants de la productivité ou de l'intensité
de perturbation du site considéré. Par ailleurs, le DEM
suppose une perturbation non sélective, c.a.d. affectant
toutes les espéces de maniere comparable. Ce n’est
cependant pas le cas pour certains types de gestion des
prairies : le paturage continu peu intensif, par exemple,
crée une hétérogénéité de composition du couvert végétal
(BLoOR et POTTIER, 2014). La faible part des différences de
diversité expliquée par les gradients de productivité et
d’intensité de perturbation pourrait donc pour partie étre
liée aux conditions particulieres de notre étude, condi-
tions limitant la gamme d’évaluation des prédictions du
DEM et nécessitant la prise en compte potentielle d’au-
tres processus écologiques d'importance.

Aprés avoir identifié les facteurs qui structurent la
diversité des prairies, nous avons quantifié I'impact des
pratiques agricoles et des conditions pédoclimatiques sur
l'intensité de perturbation et la productivité. Assez logi-
quement, I'intensité de perturbation, estimée comme la
quantité totale d’herbe prélevée au cours de 'année, s’ex-
pliquait par le nombre moyen de fauches réalisées et le
chargement animal annuel moyen. En revanche, les
apports totaux d’azote n’expliquaient pas la productivité,
de méme que les pratiques de fertilisation sous forme
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minérale et organique. La productivité apparaissait
essentiellement dépendante du régime de précipitations
de la période d’étude, comme observé dans d’autres
contextes en prairies permanentes (par ex. CHOLLET et al.,
2014). Cette absence d’effet de la fertilisation sur la pro-
ductivité peut s’interpréter de deux maniéres.
Premiérement, a 'échelle d'une large région fourragére
comme le Massif central, I'impact de la fertilisation sur la
production d’herbe pourrait étre largement inférieur a
I'influence des différences pédoclimatiques entre sites, et
plus particuliérement aux différences de régimes de pré-
cipitations. Deuxiemement, leffet provoqué par les
apports d’azote pourrait interagir de facon complexe avec
les conditions pédoclimatiques locales. En effet, une
méme quantité d’azote apportée dans une prairie dont la
croissance est limitée par ce nutriment ne présentera pas
la méme réponse en termes de productivité qu'une prairie
dont la croissance est limitée par la durée de saison de
végétation ou la disponibilité en phosphore. Par ailleurs,
cette absence d’effet pourrait étre expliquée par une
absence de quantification de certaines sources d’azote et
des pertes observées au cours de la saison de végétation.
Au final, si, parmi les deux facteurs du DEM, seul le
moins structurant de la diversité, c.a.d. I'intensité de per-
turbation, est clairement lié aux modalités de gestion, il
n'est pas surprenant que les liens directs entre diversité
et pratiques se soient révélés ténus ou/et trés variables
jusqu'a présent dans les études conduites (SOCHER et al.,
2013 ; TALLE et al., 2016).

Conclusion

En se référant a un modele théorique d’écologie
comme le DEM, nous pouvons entrevoir quelques prin-
cipes généraux reliant les pratiques agricoles a la
productivité et a I'intensité de perturbation, deux facteurs
déterminant plus directement I'assemblage et la dyna-
mique des communautés végétales. Cependant, notre
étude souligne la difficulté d’identifier un lien de causa-
lité entre les pratiques agricoles et la diversité des
prairies. Afin d’améliorer les prédictions du niveau de
diversité, il apparait nécessaire de mieux comprendre
comment les effets de la productivité et de l'intensité de
perturbation peuvent étre modulés par le contexte histo-
rique et géographique des parcelles (le pool d’espéces) et
comment le mode d'utilisation de I'herbe et les intrants
interagissent avec le pédoclimat pour modifier la produc-
tivité des prairies. Pour analyser ce type d’interaction, il
serait nécessaire d'étendre cette étude a un réseau de
parcelles beaucoup plus vaste qui inclurait une méme
variété de modalités de gestion répétée le long du gradient
pédoclimatique qui caractérise le Massif central.
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