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INTRODUCTION GENERALE

Les prairies sont des écosystémes herbacés dominés par des espéces graminoides (i.e.
graminées, joncacées, cypéracées) (Coupland, 1993) et présentent la particularité d’étre presque
toujours des écosystemes paturés par des herbivores soit sauvages soit domestiques. On retrouve
dans cette catégorie une large gamme d’écosystéme (e.g. désertiques, prairiaux, forestiers...) mais
les prairies représentent plus des deux tiers de la surface mondiale de ce type d’écosystéme (Conant,
2002).

Le paturage constitue un important facteur de structuration et de fonctionnement des
écosystemes. En particulier, dans un écosystéme paturé, une partie substantielle de la production
primaire est consommée par des herbivores. Le role des interactions complexes herbivores-plantes-
sol dans la structure et le fonctionnement des écosystémes constitue une large thématique de
recherche en écologie qui souléve des questions de nature a la fois fondamentale et appliquée. Le
paturage conduit ainsi a s’interroger sur les liens entre structure et fonctions des communautés
végétales, sur ’'impact des espéces végétales sur les processus du sol et, sur la réponse de la
végétation au paturage. Les modifications de végétation causées par le paturage présentent des
conséquences en agronomie, dans la mesure ou ces modifications peuvent se répercuter sur la
ressource fourragére en terme de quantité et de qualité. Dans le cas de la gestion conservatoire de
territoires, I’impact des herbivores sur la structure et le fonctionnement d’un systéme peut servir a
maintenir la structure de 1’écosystéme, et les herbivores sont de ce fait souvent utilisés comme un
outil en écologie de la restauration. Ces questions sont particulierement importantes dans le cas de
territoires a vocation multiple de conservation patrimoniale et d’exploitation agricole tels que le
Parc Interrégional du Marais Poitevin. Sur ce territoire, le paturage est un parametre essentiel au

maintien des prairies (Bouzill¢, 1992; Amiaud, 1998; Loucougaray, 2003).

1. STRUCTURE ET FONCTIONNEMENT D’UN ECOSYSTEME PATURE

1.1. Dynamique et structuration des communautés végétales en réponse a un gradient de

paturage

Dans une revue bibliographique relative a I’influence des herbivores sur la dynamique des

communautés végétales, Huntly (1991), souligne que les herbivores peuvent significativement
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modifier la structure et la composition des communautés végétales et montre que les mécanismes
mis en ceuvre sont extrémement divers. Ainsi, en prairie humide, le paturage conduit généralement
a un remplacement des especes pérennes de haute taille par des annuelles avec des formes de vies
variées (Noy-Meir et al., 1989; MclIntyre et al., 1995; Bullock et al., 2001) ce qui conduit a une
végétation plus basse a croissance plus rapide (Hayes et Holl, 2003; Osem et al., 2004). Par
contraste, le paturage sélectif d’especes riches en azote peut favoriser 1’abondance d’espéces peu
appétantes, notamment des especes ligneuses (Pastor et al., 1993; Ritchie et al., 1998; Sirotnak et

Huntly, 2000)

Un des aspects caractéristiques du paturage sur la dynamique de la végétation tient a sa
variabilité spatiale et temporelle. Le comportement, notamment alimentaire, des herbivores peut
conduire a des patrons de végétation structurés sur le plan spatial et temporel. Réciproquement, les
herbivores peuvent répondre a une hétérogénéité de la végétation. Les variations spatiales de
I’intensité du paturage au sein d’un systéme peuvent contribuer a augmenter 1’hétérogénéité de la
végétation, lorsque ces variations apparaissent au sein d’une végétation d’origine homogene. A
I’inverse, ces variations peuvent diminuer I’hétérogénéit¢ de la végétation en atténuant les
différences de structure de végétation pré-existantes (Adler et al., 2001). Cette variabilité de
I’intensité du paturage induit des variations de la composition spécifique (identité et abondance des

especes végétales) et de la diversité spécifique des communautés.

1.2. Liens entre structure et fonctions des organismes

L’impact diversifié des herbivores sur la structure des communautés végétales invite a
s’interroger sur les répercussions possibles de telles variations de végétation sur le fonctionnement
des écosystemes. Il existe un large champ d’étude sur les relations entre la structure des
communautés et les conséquences fonctionnelles a 1’échelle de I’écosysteme (Hooper et al., 2005).
L’ensemble des études disponibles actuellement dans ce domaine soulignent I’intérét de lier les
¢tudes en écologie des communautés et en €cologie des écosystemes afin de comprendre le rdle
joué par la biodiversité dans les processus écosystémiques et dans la stabilité des écosystémes
(Loreau, 2000). Différentes expériences de manipulation de la composition spécifique des
communautés végétales ont montré I’influence de I’identité et des caractéristiques des espéces
végétales sur les processus de 1’écosysteme (Naeem et al., 1994; Hooper et Vitousek, 1997; 1998).
Il ressort clairement que les caractéristiques fonctionnelles des espéces végétales, par exemple leur

efficacité d’utilisation de la ressource, la qualité chimique des tissus, la productivité, la fixation
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biologique d’azote atmosphérique, influencent fortement les flux de matiére et d’énergie du systéme
(Hooper et al., 2005). Ce constat soulignent I’importance des notions de groupes fonctionnels
(Lavorel et al., 1997; Lavorel et Garnier, 2002) et de diversité fonctionnelle (Diaz et Cabido, 2001,
Diaz et al., 2003) des communautés végétales. En conséquence, 1’influence du paturage sur les flux
d’¢léments et les processus fonctionnels doit étre examiné en lien étroit avec la structure des

communautés végétales sous 1’influence du paturage.

1.3. Impact du paturage sur les flux de matiere et d’énergie

Le fonctionnement d’un écosystéme paturé est régi par des interactions biotiques complexes
entre les herbivores, la végétation et les microorganismes du sol (Fig. 1.1). La croissance et
I’activité des microorganismes hétérotrophes décomposeurs du sol dépendent de la qualité et de la
quantit¢ des entrées de matiére organique en provenance de la végétation. En retour, ces
microorganismes peuvent réguler la quantité¢ d’azote minéral disponible pour les plantes et ainsi
influencer la production végétale. L’impact des herbivores sur ces flux d’éléments peut intervenir
de plusieurs facons (Bakker et al., 2004). L’action du paturage modifie la qualité et la quantité de la
production végétale, de facon directe en induisant une réponse de la végétation a la pression du
paturage, aussi bien que de fagon indirecte en modifiant la composition spécifique de la végétation.
L’ apport de féces qui se décomposent plus rapidement que la litiere végétale constitue une voie
rapide de retour de la matiere organique au sol. Bakker er al. (2004) soulignent que ces différents
mécanismes, directs et indirects, sont susceptibles de conduire a des effets contrastés sur la qualité
et la quantité des entrées de matic¢re organique vers le sol et par conséquent sur les flux d’¢léments a
I’échelle du systéme. Ainsi, par exemple, différentes études ont reporté que la modification de la
composition floristique des communautés végétales suite au paturage pouvait conduire a une
augmentation ou une diminution de la qualité de la végétation (Pastor et al, 1993; Olofsson et

Oksanen, 2002; Semmartin et al., 2004).

L’impact du paturage sur la végétation constitue un des moteurs par lequel le paturage peut
présenter un impact fonctionnel sur les écosystémes (Fig. 1.2A). Dans le cas des modéles
mathématiques, Pastor et Cohen (1997) ont montré que, si ’on ne tient pas compte de

I’hétérogénéité de la végétation (i.e. des especes différentes produisant des litieres de qualités
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Figure 1.1. Flux d’¢éléments et effets indirects dans un systéme paturé (voie lente via litiere ; voie
rapide via féces) d’apres Bakker ef al. (2004).
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Figure 1.2. Différents modeles concernant le réle des herbivores, des plantes et des décomposeurs
dans le cycle des nutriments d’un écosysteme. A. La litiére est prise en charge par les décomposeurs
mais la production végétale n’est pas controlée par le cycle des nutriments via le compartiment de
matiere organique (Hairston et al., 1960; Oksanen et al., 1981). B. Le rétrocontrdle exercé par les
herbivores et les plantes sur le pool de nutriments via les décomposeurs régule la production
végétale mais les plantes sont considérées comme un compartiment homogeéne en ce qui concerne
les préférences alimentaires des herbivores, le prélevements des nutriments et le taux de
décomposition (Loreau, 1995). C. Les espeéces végétales ont des taux de décomposition différents et
les herbivores ont des préférences alimentaires différentes pour chaque espéce, ce qui influe sur
I’abondance relative des espéces (Pastor et Cohen, 1997; de Mazancourt et Loreau, 2000).
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différentes et avec des efficacités d’utilisation de la ressource différentes), le paturage conduit le
plus généralement a une accélération du cycle des nutriments en apportant des féces qui sont plus
dégradables que la litiere végétale (Fig. 1.2B). En revanche lorsque I’on consideére la diversité de la
végétation sur le plan de la qualité de la litiere qu’elle produit, alors le paturage peut conduire selon
les cas a améliorer ou diminuer la qualité de la litiere selon qu’il favorise ou non des especes avec
une forte teneur en azote (Fig. 1.2C). Cette importance de la dynamique de la végétation sur les flux
d’¢éléments est également souligné par Ritchie et al. (1998). Ces auteurs proposent une relation entre
les différents scénarios de dynamique de végétation paturée et I’impact des herbivores sur les cycle
de I’azote : le paturage accélérerait le cycle de 1’azote lorsqu’il favorise des espéces tolérantes au
paturage et riches en N et au contraire ralentirait le cycle de 1’azote lorsqu’il favorise des especes
peu appétantes, pauvres en azote. Ces deux scénarios de stimulation (Frank et Evans, 1997,
McNaughton et al., 1997; Frank et Groffman, 1998) ou de diminution (Pastor et al., 1993; Van
Wijnen et al., 1999; Moretto et al., 2001) de la minéralisation de I’azote du sol par le paturage sont

tous deux étayés par des résultats d’études de terrain.

2. PROBLEMATIQUE ET HYPOTHESES

L’objectif de cette these est de déterminer les conséquences fonctionnelles du paturage sur le
fonctionnement d’une prairie humide du Marais Poitevin. Le paturage contrdle la dynamique
végétale des trois communautés présentes sur ce site (Amiaud, 1998) et conduit a la création d’une
hétérogénéité spatiale de la végétation de chacune de ces communautés (Loucougaray, 2003;
Loucougaray et al., 2004). Cette hétérogénéit¢ de la végétation se présente sous la forme d’une
mosaique de patchs de végétation de compositions et de diversités spécifiques variées. Cette
création de mosaique végétale apparait liée aux variations de I’intensité du paturage au sein de la
prairie, suite au comportement de sélection alimentaire et de dépot de féces des grands herbivores
(Huntly, 1991; Adler et al., 2001). De tels patrons spatiaux de végétation et d’intensité de paturage
soulévent des questions quant a I’impact des variations de végétation sur les processus des cycles

biogéochimiques et quant au lien entre ’intensité de paturage et les fonctions de la végétation.

2.1. Liens entre structure de végétation et fonctionnement

Burke et al. (1998) ont proposé un modéle conceptuel, basé sur une revue de la littérature,
relatif aux interactions entre végétation et sol en prairies tempérées le long d’un gradient de

précipitation (Fig. 1.3). Ces auteurs montrent que la structure et le fonctionnement des prairies

7

Introduction générale



Contraintes
souterraines
dominantes

C

o"tr
iy,
leg SOI”»
€ry., .
Une
2

Importance relative

Contraintes
dominantes
indéterminées

Contraintes
aériennes
dominantes

200 600 1000

1400

Précipitations annuelles moyennes (mm)

1800

Prairies

Figure 1.3. Modéle conceptuel du type de ressources limitantes le long d’un gradient de
précipitation dans les écosystemes tempérés, d’aprés Burke et al. (1998). L’importance des
contraintes liées a la disponibilité en eau diminue lorsque les précipitations annuelles augmentent au
profit d’une limitation par la disponibilité¢ de la ressource lumineuse. Les prairies humides se situent
dans un cas intermédiaire ou la disponibilit¢ des nutriments et / ou de la lumiére peut se révéler
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du ratio C/N faible des espéces végétales dominantes dans le fonctionnement des prairies naturelles
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humides sont caractérisés par la compétition végétale pour la ressource lumineuse et par la vitesse
du cycle des nutriments. Dans un tel écosystéme, les herbivores induisent des modifications de la
structure de végétation particuliérement nettes car les caractéristiques fonctionnelles de la
végétation liées a la compétition pour la lumiére sont opposées aux caractéristiques liées a la
tolérance au paturage (Milchunas et Lauenroth, 1993). La modification de la végétation est
susceptible de jouer un role central dans le fonctionnement de ces prairies. Ainsi, une
caractéristique fonctionnelle telle que la qualité de la végétation, approchée par le ratio C/N des
tissus, peut réguler a la fois I’appétance de la végétation vis a vis des herbivores, la vitesse de la

décomposition de la litiere et le taux de minéralisation de 1’azote du sol (Wedin, 1995) (Fig. 1.4).

Si les différences de structure de végétation entre les patchs de notre site d’étude
correspondent, a 1’échelle des patchs, a des différences de fonctions telles que la production
primaire et la qualité des tissus végétaux, alors ces variations de flux d’éléments entre les patchs
sont susceptibles d’entrainer des variations spatiales du cycles des nutriments. En conséquence, une
des hypotheses testées dans cette étude est que I’hétérogénéité spatiale de la végétation conduit a
une hétérogénéité spatiale du processus de minéralisation nette de 1’azote du sol. L’impact de la
variabilité spatiale du paturage au sein d’un écosystéme sur le processus de minéralisation de
I’azote est actuellement peu documenté (Seagle et al., 1992). Nous avons cherché a déterminer s’il
existe, de facon générale, une relation entre 1’intensité de paturage, la structure et les fonctions de la

végétation et le cycle de 1’azote (Chapitres I, II et III).

2.2. Conséquences du patron de végétation sur les processus du sol : interactions plantes

- sol

Les espéces végétales peuvent réguler le cycle de 1’azote en fonction de la qualité et de la
quantité de litiere qu’elles produisent (Hobbie, 1992; Hooper et Vitousek, 1997; van der Krift et
Berendse, 2001; Knops et al., 2002). En retour, la production primaire ainsi que la qualit¢ de la
végétation peuvent étre influencées par la disponibilité en azote minéral du sol. Le processus de
minéralisation de I’azote est sous le controle des microorganismes du sol et ces microorganismes
dépendent principalement des ressources de matiére organique en provenance de la végétation
(Bardgett ef al., 1998). La réponse des microorganismes du sol a des variations de la qualité et de la
quantité des entrées de matiere organique végétale reste cependant encore mal connue. Knops et al.
(2002) ont décrit deux mécanismes complémentaires par lesquels la végétation pourrait exercer un

controle sur le processus de minéralisation de 1’azote du sol (Fig. 1.5).

9

Introduction générale



=== (Carbone I B

A
Photosynthése
) Azote ‘
/ Plantes Plantes

Azote Minéral Azote Mmeral

. f . \ .. Mlnerallsatlonnette
Minéralisation Minéralisation

variable constante Litiére v

Microbes — Litiere

Matiere Boucle
organique microbienne

du sol active
Matiére

Matiere
organique
du sol inactive

organique
du sol

Figure 1.5. Influence des especes végétales sur le cycle de I’azote ; d’aprés Knops et al. (2002). A.
Une grande partie de 1’azote du sol est retenu dans une fraction de la matiére organique qui se
décompose a un taux constant. La qualité de la litiere végétale peut influencer une partie « active »
de la matiére organique du sol, et une litiére de bonne qualité chimique peut alors stimuler le taux
de minéralisation de 1’azote. En retour, I’augmentation de la disponibilité de 1’azote pour les plantes
peut permettre une augmentation de la teneur en azote des végétaux conduisant a un feedback
positif entre qualité de la litiere et production d’azote minéral. B. Les microorganismes du sol
obtiennent principalement 1’azote de la matiére organique du sol et le carbone de la production
végétale. Les taux de minéralisation et d’immobilisation de 1’azote par les microorganismes
dépendent du rapport entre les entrées récentes de carbones et le taux de décomposition de la
matiere organique. Les entrées de carbone régulent la croissance microbienne ce qui peut conduire a
des effets opposés sur le taux de minéralisation nette de 1’azote selon I’évolution relative de
I’activité microbienne et de I’immobilisation d’azote par ces microbes.
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Des espéeces végétales avec une bonne teneur en N de leurs tissus peuvent stimuler le cycle de
I’azote en produisant une litiere plus rapidement dégradée par les microorganismes (Fig. 1.5A). En
retour 1’augmentation de disponibilité de 1’azote pour les plantes peut contribuer a augmenter la
teneur en N des tissus végétaux. Cette corrélation positive entre la qualité de la litiére et le taux de
minéralisation de 1’azote est soutenue par différentes études (Melillo et al., 1982; Taylor et al.,
1989; Aerts et de Caluwe, 1997). Cependant, une grande partie de I’azote issu de la liticre végétale
est retenue dans la matiére organique du sol qui se décompose trés lentement ce qui est susceptible
de retarder l’effet de la qualité de végétation sur le cycle de 1’azote (Knops et al., 2002).
Parallelement la production végétale constitue une entrée de carbone nécessaire a la croissance des
microorganismes du sol (Hodge et al., 2000) et pourrait par conséquent contrdler la croissance de
ces microorganismes (Zak et al., 1994) (Fig. 1.5B). Knops et al. (2002) proposent ainsi que la
stimulation de la croissance microbienne par 1’apport de litiere conduise a une stimulation du
prélevement d’azote par les microorganismes et par conséquent & une diminution du taux de
minéralisation nette de 1’azote du sol (Fig. 1.5B). Cette relation négative entre les flux de carbone
en provenance de la végétation et le taux de minéralisation nette est soutenue par différentes études
(Gallardo et Schlesinger, 1995; Schaeffer et al., 2003). A I’inverse différents auteurs ont pu montrer
que les flux de carbone pouvaient stimuler la minéralisation de I’azote (Hungate et al., 1997;

Hamilton et Frank, 2001).

Dans un contexte de paturage, avec différents niveaux d’intensité de paturage au sein de la
prairie, on peut s’attendre a ce que la quantité et la qualité des entrées de matiere organique végétale
vers le sol varient spatialement. En particulier, nous chercherons a déterminer si la réduction de la
quantit¢ des entrées de litiere peut diminuer la croissance de la biomasse microbienne. La
conséquence de ces variations potentielles de biomasse microbienne du sol sur le processus de
minéralisation nette de I’azote est susceptible de correspondre a un mécanisme par lequel les
herbivores influencent ce processus du cycle de 1’azote. Dans la mesure ou le paturage peut faire
varier aussi bien la qualité que la quantité des entrées de matiére végétale vers le sol, nous nous
attacherons a analyser la réponse des microorganismes a ces deux types de variations

simultanément (Chapitres III et IV).

2.3. Régulation des flux d’éléments par le paturage : interactions herbivores plantes

Les herbivores peuvent influencer le fonctionnement de 1’écosystéme en régulant les flux de

C et N. On peut distinguer des effets du paturage a long terme et a court terme, tous deux
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susceptibles d’étre modulés par I’intensité du paturage exercé. A long terme, la modification de la
composition spécifique est susceptible de dépendre de l’intensité de paturage exercée. Il a été
proposé que la diversité végétale pouvait Etre augmentée pour des niveaux intermédiaires
d’intensité de paturage (Milchunas et Lauenroth, 1993; OIff et Ritchie, 1998) ce qui pourrait
conduire a observer une augmentation de [’efficacité de I’utilisation de la ressource et de la
production primaire de la communauté végétale. A court terme, 1’effet direct de la défoliation
conduit a des réponses des plantes en terme de productivité et d’allocation de ressources. La
production végétale pourrait notamment étre stimulée par une intensité intermédiaire de paturage
(Dyer et al., 1993). Dans la mesure ou ces réponses des plantes a la défoliation varient selon les
espeéces végétales (Guitian et Bardgett, 2000), nous nous sommes interrogés sur la résultante de
I’interaction entre la modification de composition spécifique suite au paturage et la réponse de la

végétation a la défoliation (Chapitres III et V).

Dans le cas d’une végétation soumise a un paturage continu année apres année, comme dans
les prairies naturelles du Marais Poitevin, on peut faire I’hypothése que la réponse des plantes a la
défoliation dépendra largement du niveau de tolérance au paturage des différentes especes de la
communauté. Dans ce cas, il est central de savoir si les especes favorisées par le paturage sont ou
non des espéces tolérantes au paturage (del-Val et Crawley, 2005a). En effet, si le paturage, a long
terme, favorise une végétation tolérante a la défoliation, on peut alors s’attendre a observer un faible
impact de la défoliation sur les fonctions de la communauté végétale (i.e. production végétale et
qualité de végétation). A D'inverse si I’effet a long terme du paturage favorise des stratégies
d’évitement (Briske, 1996), on peut s’attendre a un effet important de la défoliation sur les
fonctions de la communauté végétale.

De fagon générale, nous nous sommes attachés a déterminer comment une perturbation, ici le
paturage, influence les fonctions d’une communauté végétale. L’intensité du paturage est un
parametre délicat a mesurer de fagon quantitative en condition naturelle (Milchunas et Lauenroth,
1993; McNaughton et al., 1996). L’hétérogénéité de végétation et d’intensité de paturage qui
caractérise le site d’étude nous offre la possibilité d’analyser, en conditions naturelles, I’effet de
différents niveaux d’intensité de paturage a long terme, sur la composition floristique, et a court

terme sur les réponses de la végétation.
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3. ORGANISATION DU MANUSCRIT

La problématique de cette étude est centrée sur ’influence du paturage sur les processus
fonctionnels de la prairie a travers son impact direct sur la structure et les fonctions de la
végétation (Fig. 1.6). Les principaux mécanismes envisagés dans cette étude sont résumés par la
figure 1.6. Tout d’abord la défoliation exercée par les herbivores peut constituer un effet a court
terme (1) du paturage en induisant des réponses fonctionnelles des plantes en termes de qualité et de
quantité¢ de la végétation. A plus long terme, la pression du paturage détermine la structure de la
végétation (2) et notamment favorise des especes végétales par rapport a d’autres ce qui se
répercute sur les fonctions de la végétation (3). Ces modifications de composition floristiques sont
¢galement susceptibles d’influencer la réponse des plantes a 1’effet direct du paturage (4) car cette
réponse varie selon les especes concernées. Cette interaction entre impacts a court et long termes du
paturage sur la végétation détermine les entrées de matiere organique vers le sol sous forme de
litiere végétale (5). Les microorganismes responsables des transformations de 1’azote dépendent de
ces entrées de maticére organique. Des variations de ces entrées peuvent par conséquent avoir un

impact sur les processus microbiens du cycle de I’azote (6).

L’impact indirect du paturage sur la végétation a travers une influence sur la fertilité du sol ne
constitue pas 1’objet de cette étude. Cette étude ne prétend donc pas dresser un bilan complet du
fonctionnement d’un systéme paturé. En effet, il faut souligner que 1’excrétion animale constitue un
impact direct des herbivores sur les processus du sol ce qui est susceptible, par la suite, de se
répercuter sur la végétation. La quantité de nutriments retournés au sol par les dépots de féces et
particulicrement d’urine peut étre importante et est susceptible de varier en fonction du gradient
d’intensité de paturage. L’azote étant le plus souvent considéré comme limitant la croissance
végétale dans les €cosystémes terrestres (Vitousek et Howarth, 1991), toute modification du cycle
de I’azote peut se répercuter sur la production primaire. En conséquence, la question de la limitation

par ’azote de la productivité du systéme prairial constitue une limite de cette étude.

Notre approche consistera a tirer parti de la mosaique de patchs de végétation existant au sein
des zones paturées (Loucougaray, 2003; Loucougaray et al., 2004) pour explorer le lien existant
entre la structure et les fonctions de la végétation et le cycle de 1’azote. Nous chercherons également
a comprendre comment les variations d’intensit¢ de paturage influencent les fonctions de la

végétation. Ces questions sont abordées in sifu dans les trois premiers chapitres et complétées par
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Figure 1.6. Conséquences fonctionnelles de I’impact du paturage sur la végétation. Le paturage
peut avoir un effet direct (1) sur les fonctions de la végétation. A long terme (2), le paturage
influence la structure de la végétation ce qui peut conduire a un effet indirect (3) du paturage sur les
fonctions de la végétation. En effet, des modifications de composition floristique peuvent modifier
les fonctions d’'une communauté végétale mais également influencer la réponse des plantes (4) a
I’effet direct du paturage. Des variations des fonctions de la végétation sont susceptibles de se
répercuter sur les entrées de matieére organique (5) vers le sol. Les microorganismes responsables
des transformations de 1’azote dépendent de ces entrées de matiére organique. Des variations de ces

v

Processus du sol
du cycle de ’azote

Minéralisation de l’azote
Immobilisation de [’azote

entrées peut par conséquent avoir un impact sur les processus microbiens du cycle de 1’azote (6).
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des approches expérimentales dans les deux derniers chapitres afin de préciser les mécanismes mis
en jeu.

L’objectif du premier chapitre est de caractériser le gradient spatial d’intensité de paturage
existant au sein de la prairie. Nous chercherons a évaluer la proportion de biomasse végétale
consommeée par les herbivores au sein de chacun des types de patchs de végétation. Cette mesure de
la pression de paturage exercée sur chacun des patchs servira a caractériser le gradient d’intensité de
paturage. Ce gradient de paturage sera comparé au gradient proposé par Loucougaray (2003) sur la
base de critéres de structure de végétation. Nous analyserons alors de quelle fagon les parameétres de

biomasse végétale et de sol varient le long de ce gradient.

Dans le deuxiéme chapitre, nous nous intéresserons a la conséquence de 1’hétérogénéité
spatiale du paturage sur un processus fonctionnel du sol, le taux de minéralisation nette de 1’azote
du sol. La question centrale de ce chapitre est de déterminer si cette hétérogénéité de structure de
végétation conduit a observer in situ une variation spatiale de la minéralisation nette de I’azote du

sol, entre les patchs de végétation.

Le but du troisiéme chapitre est de tester I’'impact de 1’intensité du paturage sur le processus de
minéralisation nette de 1’azote du sol a travers son impact sur la production végétale et la qualité de
la végétation. Dans un premier temps nous chercherons a établir des mesures de la production
primaire aérienne nette de la végétation le long d’un gradient de paturage. Nous examinerons
ensuite les liens entre I’intensité de paturage exercée sur chaque patch de végétation et la production
primaire et la qualité de la végétation. Nous testerons si les variations d’intensité de paturage ont le
méme impact sur ces fonctions pour les trois communautés végétales. Dans un deuxieme temps,
nous testerons s’il existe in situ une relation significative entre le processus de minéralisation de

I’azote du sol d’une part et la production primaire et/ou la qualité de la végétation d’autre part.

Dans le quatrieme chapitre, nous nous intéresserons a 1’influence croisée de la qualité et de
la quantité de la litiere sur les processus microbiens en conditions contrdlées. La quantité des
apports de litiere régule-t-elle la biomasse microbienne ? Dans cette optique, les variations de
biomasse microbienne conduisent-elles a une augmentation ou bien a une diminution de la quantité
d’azote minéral disponible ? Pour répondre a ces questions nous mesurerons comment varient

I’activité microbienne et I’immobilisation microbienne de 1’azote en fonction des apports de litiere.
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Dans le cinquiéme chapitre, nous comparerons la réponse a court terme de la végétation a
différentes intensités expérimentales de défoliation entre des patchs de végétation issus, a long
terme, d’intensité de paturage différentes. En effet 1’influence a long terme du paturage est
susceptible d’avoir favorisé une végétation tolérante au paturage. On peut alors s’attendre a ce que
les patchs issus d’une intensité forte de paturage soient moins affectés par la coupe que les autres
patchs. Nous testerons cette hypothése pour des patchs appartenant a deux communautés végétales
différentes afin de vérifier si ’interaction entre les effets a court et long terme du paturage conduit

aux mémes conséquences.
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PRESENTATION DU SITE D’ETUDE ET DU DISPOSITIF
EXPERIMENTAL

1. LES MARAIS COMMUNAUX DU MARAIS POITEVIN

Le Marais Poitevin (46°30° — 46°15° Nord et 1°30° — 0° 35” Ouest), situé sur la cote atlantique
francaise, sur les départements de Charente-Maritime, des Deux-Sévres et de la Vendée (Fig. 2.1),
est la deuxieme zone humide de France par sa superficie (120 000 ha). Ces terres ont été gagnées
sur la mer par des travaux de poldérisation a partir du X° siécle (Billaud, 1984). Le climat est de
type thermo-atlantique caractéris¢é par une faible amplitude thermique annuelle et un déficit
hydrique, en général d’avril a septembre. Les moyennes annuelles des températures minimales
varient entre de 7 et 8,5°C tandis que les moyennes annuelles des températures maximales varient
entre 17 et 18,5°C. La pluviométrie est comprise entre 750 et 800 mm/an et est concentrée sur les

mois hivernaux. L’ensoleillement est important, 2000 h/an (Loucougaray, 2003).

Les « marais communaux » du Marais Poitevin sont des prairies qui sont traditionnellement
paturés par des troupeaux plurispécifiques composés de bovins, d’équins et parfois d’oies depuis la
poldérisation de cette zone. L’étendue de ces marais communaux a fortement régressé durant le
XX siécle au profit de I’extension des zones dévolues a la culture céréaliére et également en raison
des travaux de drainage qui ont conduit au dessechement de ces prairies humides. Grace au Parc
Interrégional du Marais Poitevin (PIMP), il reste actuellement 15 marais communaux qui totalisent
une surface de 1700 ha. Ces prairies sont paturées par des troupeaux appartenant a différents
¢leveurs contre le paiement d’une taxe de paturage a la commune. Il faut noter que les équins sont
de moins en moins fortement représentés dans ces communaux, avec des variations d’un communal

a ’autre.

Le «Programme de sauvegarde des prairies naturelles humides par la rationalisation du
paturage collectif » a été instauré en 1989 en partenariat avec le Parc Interrégional du Marais

Poitevin (PIMP), le WWF et la LPO afin de sauvegarder cet écosysteme. Depuis 1989, il a été mis
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Figure 2.1. Localisation du Marais Poitevin et du communal des Magnils-Reigniers.
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en place un programme de recherche pluridisciplinaire associant différents organismes (CNRS,

INRA, Universités...) afin de conduire des études sur différents aspects de cet écosysteme.

2. LE MODELE BIOLOGIQUE

Les prairies communales du Marais Poitevin sont caractérisées par une relation particulicre

entre la topographie, le sol et la végétation (Fig. 2.2).

Il existe dans ces prairies un gradient topographique constitué de dépressions, de replats
supérieurs et de pentes intermédiaires d’un dénivelé variant de 30 cm a 70 cm. Les dépressions sont
inondées environ 6 mois chaque année, de décembre a mai. Les replats, généralement assez étendus,
ne sont jamais submergés tandis que les pentes intermédiaires, sont submergées de quelques

semaines a quelques mois par an.

Le sol de ces prairies s’est développé sur des alluvions d’origine marine et fluviale et est
caractérisé par une texture trés argileuse. Il s’agit un profil avec peu de différenciation et un
caractére hydromorphe marqué (Amiaud et al, 1998) Le profil du sol est constitué d’un mat
racinaire, formé principalement de mati¢ére organique, de 5 a 10 cm de profondeur, d’un horizon
Al, gris sombre-brun allant de 10 a 30 cm de profondeur et d’un horizon C, gris olive avec une
structure prismatique qui s’atténue avec la profondeur. Ce sol présente une salinité et une sodicité
importantes qui varient toutefois fortement en fonction de la topographie. Les dépressions
inondables présentent les valeurs de salinité et de sodicité de I’horizon Al les plus faibles
(conductivité de 0,4 mS/cm) tandis que les pentes présentent les valeurs les plus importantes
(conductivité de 0,2 mS/cm) (Bouzillé et Tournade, 1990). Le processus de percolation pourrait
expliquer ces faibles salinités et sodicités au niveau des dépressions et replats tandis qu’une
percolation plus limitée, associée a une remontée des sels par capillarité pourrait expliquer les plus

fortes valeurs des sols des pentes (Bouzill¢, 1992; Tournade, 1993; Amiaud et al., 1998).

Une végétation particuliere se développe a chacun de ces trois niveaux topographiques. Les
replats supérieurs présentent une communauté végétale mésophile (M) caractérisée par des especes
comme Cynosurus cristatus, Lolium perenne, Elymus repens et Carex divisa. Les pentes
intermédiaires présentent une communauté végétale méso-hygrophile (Mh) et sont caractérisées par

la présence d’especes sub-halophiles telles que Juncus gerardi, Alopecurus bulbosus et Parapholis
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Figure 2.2. Schéma du mod¢le biologique d’organisation spatiale des prairies communales (d’aprés
Bouzill¢, 1992, Tournade, 1993).
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strigosa en raison de la salinité résiduelle du sol (Bouzill¢, 1992; Bouzillé et Tournade, 1994;
Amiaud et al., 1998; Bonis et al., 2005). Les dépressions présentent une communauté végétale
hygrophile avec des especes tolérantes a I’inondation comme Agrostis stolonifera, Glyceria fluitans,

Eleocharis palustre et Oenanthe fistulosa.

3. DISPOSITIF EXPERIMENTAL DES MAGNILS-REIGNIERS

L’ensemble des études de terrain de cette these a été réalisé entre 2001 et 2004 au sein du
dispositif expérimental du communal des Magnils-Reigniers. Le communal des Magnils-Reigniers
(46°28° N — 1°13” O) est situé a proximité de la ville de Lucon (Vendée) (Fig. 2.1). Il est constitué
de 232 ha de prairies et son altitude moyenne varie entre 2 m et 3 m au-dessus du niveau de la mer.
Le micro-relief, décrit plus haut, présente dans ce communal un dénivelé d’une amplitude de 70 cm.
Ce communal est paturé chaque année de la mi-avril a la mi-décembre et le chargement moyen en

bétail varie de 1,30 a 1,60 UGB/ha (Unité Grand Bétail).

Un dispositif expérimental a été installé en 1995 dans le communal des Magnils-Reignier
pour contrdler a la fois le chargement en herbivores et la nature des herbivores avec pour objectif de
comparer la diversité et la structure de la végétation en fonction de ces différentes modalités de
paturage (Amiaud, 1998). Ce dispositif a été mis en place en partenariat étroit avec le Parc
Interrégional du Marais Poitevin (PIMP) et est situé dans la partie nord du communal. Il occupe une
surface de 20 ha et est constitué de onze parcelles cloturées dont la nature des et le chargement en
bétail sont maintenus a I’identique depuis 1995 (Amiaud, 1998; Loucougaray, 2003) (Fig. 2.3).
Cinq enclos de 1 ha sont soumis a un paturage monospécifique par des bovins, 3 enclos de 2 ha sont
soumis a un paturage monospécifique par des équins et 2 enclos de 2 ha sont soumis a un paturage
mixte par des bovins et des équins en mélange. Enfin un exclos est protégé du paturage par les

grands herbivores depuis 1995.

Les enclos bovins présentent une gamme de chargement allant de 1 a 4 bovins avec deux
enclos pour le chargement de deux bovins nommés B1, B2, B2d, B3 B4 en fonction du nombre
d’herbivores. Deux enclos équins sont paturés par deux herbivores (E2 et E2d) et un enclos est
paturé par trois herbivores (E3). Les deux enclos en paturage plurispécifique (P1 et P2) sont tous

deux paturés par deux équins et deux bovins.
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Figure 2.3. Carte du dispositif expérimental des Magnils-Reigniers. TNP (exclos), B1 a B4 (enclos
paturés par 1 a 4 génisses pour 1 ha), E2 a E3 (enclos paturés par 1 a 3 chevaux pour 2 ha), P1 et P2
(2 génisses et 2 chevaux pour 2 ha).
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Dans le cadre de cette étude, nous nous sommes concentrés sur trois modalités de paturage :
les enclos paturés 1/ par deux bovins (B2, B2d) 2/ par deux équins (E2, E2d) ainsi que 3/ I’exclos
(TNP). Les bovins sont des génisses de race charolaise généralement agées de plus de 10 mois. Les
chevaux sont des juments de race mulassiére dont la préservation revét un enjeu patrimonial.
Chaque année les animaux sont choisis en fonction de leur poids afin d’atteindre un chargement le
plus similaire possible entre les enclos B2, B2d, E2 et E2d. De 1995 a 1998, le chargement moyen
des deux enclos équins était de 675,25 + 31,95 kg Poids Vif ha™ et celui des enclos bovins de
852,75 + 26,85 kg PV ha' soit un chargement d’environ 1,1 a 1,2 UGB/ha. Le taux d’ingestion
moyen de végétation est ainsi proche entre les deux types de paturage, €quin et bovin, avec: 16,46 £
0,32 kg MS ha jour” dans le cas des équins et 14,27 + 0,40 kg MS ha” jour" dans le cas des
bovins (Ménard, 1999).

Les différents enclos du dispositif sont paturés chaque année de la mi-avril a la mi-décembre,
de la méme fagon que dans le communal. Au sein de chaque enclos, la communauté végétale
mésophile occupait environ 50% de la surface, la communauté végétale hygrophile environ 35% et
la communauté méso-hygrophile environ 15% (Fig. 2.4 et tab. 2.1) (Pingray, 2002), des proportions

similaires a celles relevées par Amiaud (1998) a la mise en place du dispositif.

4. PATRON SPATIAL DE VEGETATION

Il existe deux niveaux d’hétérogénéité spatiale de la végétation des enclos paturés. La
végétation differe entre les trois communautés situées a des niveaux topographiques différents. Il
s’y superpose une variation spatiale de la végétation au sein de chacune de ces communautés. Cette
hétérogénéité spatiale de la végétation a ¢été mise en évidence par Loucougaray (2003) et conduit a
une mosaique de patchs de végétation (Fig. 2.4). Cette structure en mosaique est liée au
comportement alimentaire et défécatoire des herbivore et est, par conséquent, inexistante dans
I’exclos. Cette structure hétérogéne de la végétation contribue a augmenter notablement la diversité
et la richesse spécifiques de la végétation de ces communaux comparé a une absence de paturage

(Loucougaray et al., 2004).

D’apres Loucougaray (2003), la création et le maintien de cette structure de végétation en
mosaique est liée aux variations spatiales de I’intensité du paturage exercé par les grands herbivores

au sein d’un enclos. La structure d’un patch est liée a sa fréquentation par les herbivores (en terme
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Figure 2.4. Recouvrement des différents patchs de végétation au sein des enclos paturés par des
bovins (B2 et B2d ; 1 ha) ou par des équins (E2 et E2d ; 2 ha).
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Tableau 2.1.

Pourcentage de recouvrement des différents types de patchs au sein des enclos paturés.

Communauté Patch B2 B2d Patch E2 E2d
Mésophile 55,9 63,7 27,9 55,0
Mhaut 54,5 62,7 Mcrot 26,8 472
Mbasbo 14 1,0 Mbas eq 1,1 7,8
Mésohygrophile 10,3 11,4 15,3 15,9
MhEr 3.7 1,0 Mhj eq 5.9 8,8
Mhjbo 0,9 3,6 Mh Hm 4.4 0,2
Mh
Pe/Hm 5,7 6,8 Mh Pc 5,0 6,9
Hygrophile 33,6 24,8 56,9 27,8
Hmoy bo 33,6 24,8 Hcrot 32,8 10,0
Hmoy eq 23,0 14,5
Hras 1,1 33
Sol nu 0,3 0,2 0 1,2
Tableau 2.2.
Patchs retenus dans cette étude (d’apres Loucougaray 2003)
Intensité
Communauté Patch Herbivore féeces  Hauteur de
paturage
Mésophile
Mab Abandon - - -
Mcrot Equins +++ ++++ +
Mhaut Bovins ++ +++ ++
Mbas bo'  Bovins + + ++++
Mbaseq'  Equins - + +++
Méso-hygrophile
Mhab Abandon - ++ -
Mh Er Bovins + +++ +
Mhjbo'  Bovins + ++ =+
Mhj eq' Equins - ++ ++
Mh Hm Equins - ++ +++
Mh Pc/Hm Bovins + ++ +++
Mh Pc Equins - + -+
Hygrophile
Hab Abandon - +++ -
Hcrot Equins +++ +++ +
Hmoy eq' Equins - ++ +++
Hmoy bo'  Bovins ++ ++ +++
Hras Equins - + ++++

' les patchs Mbas, Mhj et Hmoy sont considérés comme identiques en terme de structure par
Loucougaray (2003) mais se retrouvent au sein des enclos équins et bovins et sont distingués a ce

titre.
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Tableau 2.3.
Especes caractéristiques de la composition floristique des différents patchs retenus dans cette étude
(d’aprés Loucougaray 2003).

Communauté  Patch Caractéristiques de la composition floristique
Me¢ésophile
Mab Elymus repens
Mcrot Elymus repens, Cirsium vulgare, Poa trivialis
Mhaut Carex divisa, Cynosurus cristatus, Hordeum secalinum, Lolium perenne

Mbas bo  Lolium perenne, Trifolium squamosum
Mbaseq  Lolium perenne, Hordeum secalinum, Vulpia bromoides, Trifolium spp.

Meésohygrophile
Mhab Epilobium tetragonum, Cirsium vulgare, Elymus repens, Juncus gerardi
Mh Er Elymus repens, Juncus gerardi, Carex divisa
Mhj bo Juncus gerardi
Mhj eq Juncus gerardi
Mh Hm Hordeum marinum, Parapholis strigosa
Mh Pc/Hm Plantago coronopus, Hordeum marinum
Mh Pc Plantago coronopus,Bellis perennis, Trifolium resupinatum
Hygrophile
Hab Agrostis stolonifera, Polygonum amphibium, Ranunculus repens
Hcrot Agrostis stolonifera, Epilobium tetragonum,

Hmoy eq  Glyceria fluitans, Eleocharis palustris, Juncus articulatus, Oenanthe fistulosa

Hmoy bo  Glyceria fluitans, Eleocharis palustris, Juncus articulatus, Oenanthe fistulosa

Hras Trifolium fragiferum, Leontodon taraxacoides, L. autumnalis, Hypochoeris
radicata

28

Présentation du site d’étude et du dispositif expérimental



de consommation, de piétinement et de retour de féces). Plusieurs types de patchs ont ainsi pu étre
distingués sur la base de leur structure (hauteur, couvert de sol nu), de leur composition floristique
et de leur diversité spécifique particuliéres et reliés a une intensité de paturage plus ou moins élevé
(Tab. 2.2 et tab. 2.3). Ces différents types de patchs se répétent au sein d’un enclos et leur
localisation spatiale était stable tout au long de cette présente étude et identique a celle décrite par
Loucougaray (2003). Loucougaray (2003) a proposé que cette stabilit¢ du patron spatial de
végétation s’explique par la récurrence du paturage: d’année en année les patchs ras continuent

d’étre plus intensément paturés en raison de leur valeur nutritive élevée.

L’approche utilisée dans cette thése s’appuie sur ce modéle de mosaique de patchs de
végétation et le patch de végétation a été choisi comme échelle d’échantillonnage.

Chaque type de patch est échantillonné, sur la base de la description existante, et leur
répétition au sein des enclos permet une réplication spatiale satisfaisante. Chaque type de patch
¢tant caractérisé par un niveau d’intensit¢ de paturage donné, il est possible de considérer cette
mosaique de patch comme décrivant un gradient spatial d’intensité de paturage au sein d’une
communauté végétale. En conséquence, cette mosaique de patch offre un modele adapté a la
recherche de liens entre des paramétres structuraux (e.g. composition floristique, types biologiques),
fonctionnels (e.g. production primaire, taux de minéralisation de I’azote) et I’intensité du paturage
exercé au sein d’une prairie, pour des conditions climatiques et un historique de 1’écosysteme
identiques.

Selon les questions traitées dans les chapitres tout ou partie seulement des patchs ont été
utilisés. Les patchs échantillonnés dans chacune des études sont indiqués dans chaque chapitre.
Lorsque des indices chiffrés sont utilisés pour désigner les patchs, il est fait référence ¢galement aux

dénominations du tableau 2.2.
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CARACTERISATION D’UN GRADIENT SPATIAL
D’INTENSITE DE PATURAGE






CHAPITRE I :
CARACTERISATION D’UN GRADIENT SPATIAL D’INTENSITE DE
PATURAGE

1. INTRODUCTION

L’objectif de ce chapitre est de caractériser un gradient spatial d’intensité de paturage au sein
d’une prairie naturelle humide du Marais Poitevin. La mise en évidence d’un tel gradient, et sa
caractérisation quantitative, au sein de 1’écosystéme représente un enjeu important dans le cadre des

études sur I’impact de I’intensité de paturage sur la structure et le fonctionnement des écosystémes.

La grande majorité des études de terrain sur le paturage se contente de comparer une situation
paturée a une situation non paturée. Milchunas et Lauenroth (1993) ont pu évaluer les variations de
paramétres, tels que la richesse spécifique des communautés végétales ou la production primaire,
que I’on peut rencontrer le long de gradient d’intensité de paturage dans différents écosystémes, en
comparant les jeux de données de 236 sites disponibles dans la littérature. Ces auteurs reconnaissent
la difficulté d’obtenir une méthode de mesure identique de I’intensité de paturage pour tous les sites
car ce paramétre est souvent estimé de facon qualitative. Dans ce contexte, il apparait que les
écosystemes soumis a des variations spatiales d’intensité de paturage identifiées peuvent procurer

un modele biologique particuliérement précieux pour 1’étude de I’impact de 1’intensité de paturage.

Le cas des écosystemes alpins paturés par de petits herbivores territoriaux (Ochotona sp.)
constitue un exemple d’écosystéme présentant un gradient d’intensité de paturage. Année apres
année, la végétation a proximité des terriers est paturée de facon plus intensive que la végétation
plus ¢éloignée (Huntly, 1987) et MclIntire et Hik (2005) ont montré que ce patron de paturage
permettait d’observer un gradient spatialement explicite d’intensité de paturage consistant en une
intensité de paturage qui décroit proportionnellement a la distance au terrier (Fig. 3.1A). L’avantage
de ce type de modele biologique est de pouvoir estimer 1’intensité de paturage en fonction de la
distance au terrier et de pouvoir comparer plusieurs niveaux d’intensité de paturage sur une méme

communauté végétale

33

Chapitre I:Caractérisation d’un gradient spatial d’intensité de paturage



NV :
—

+ Intensité de paturage -
Figure 3.1A. Gradient continu et spatialement explicite. L’intensité de paturage est estimée par la
distance au terrier (Huntly, 1987; Mclntire et Hik, 2005)
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Figure 3.1B. Gradient spatialement discontinu. L’intensité de paturage est estimée par la structure
de végétation (Loucougaray, 2003).
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Notre site d’étude est une prairie naturelle humide du Marais Poitevin soumise a un paturage
extensif par de grands herbivores. Un tel paturage ne conduit pas a la création de gradients linéaires
tels que décrits plus haut. Loucougaray (2003) a cependant mis en évidence au sein de cette prairie
I’existence d’une mosaique, composée de patchs de végétation de structures variées. Il a proposé un
classement de ces patchs le long d’un gradient d’intensité croissante de paturage sur la base de leur
structure et de leur composition floristique (Fig. 3.1B). L’un des objectifs de ce chapitre est de
confronter le classement des différents patchs sur la base de leur composition et celui obtenu par
une mesure quantitative du prélévement de biomasse effectué par les herbivores.

Différentes méthodes peuvent étre employées pour quantifier ’intensité du paturage exercé
sur chacun de ces patchs. Le chargement en bétail d’une parcelle fournit une estimation de
I’intensité du paturage mais ne rend pas compte des possibles variations spatiales d’intensité de
paturage au sein de la parcelle (WallisDeVries et al., 1998; Fleurance et al., 2001; Ménard et al.,
2002). 11 est également possible de comparer la biomasse de la végétation paturée a la biomasse de
la végétation protégée des herbivores. Cependant cette méthode ne tient pas compte de possibles
effets, positifs ou négatifs, du paturage sur la production primaire (McNaughton ef al., 1996). De
plus, le choix de la date de mesure de la biomasse, généralement au pic de biomasse, peut s’avérer
délicat lorsque des especes végétales de phénologie trés différentes sont présentes dans la
communauté. McNaughton et al. (1996) suggerent d’utiliser la méthode des « exclos mobiles » afin
de pouvoir estimer, tout au long d’une période, a la fois la production primaire en situation paturée
et la quantité de végétation consommeée. Cette méthode permet d’exprimer ’intensité de paturage
subie par la végétation en fonction de la proportion de la production végétale consommée par les
herbivores.

Dans cette étude, les différents types de patchs sont caractérisés par une intensité de paturage
donnée, supposée récurrente, année apres année. En conséquence, nous nous attendons a ce que les
patchs ras, considérés comme les plus intensément paturés par Loucougaray (2003), soient
effectivement soumis a un prélévement de biomasse plus important comparés aux patchs hauts.
Dans cette étude nous nous proposons de quantifier, par la méthode des exclos mobiles, 1’intensité
du paturage exercée sur chaque type de patch. Cette mesure sera réalisée pour les patchs des trois
communautés végétales qui constituent ce systéme prairial de marais poldérisé. Sur la base de cette
mesure, nous pourrons un classement des patchs en fonction de I’intensité de paturage et comparer
ce gradient a celui proposé par Loucougaray (2003). Nous examinerons enfin 1’organisation de

différents parameétres biotiques et abiotiques le long de ce gradient.
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Tableau 3.1.
Pourcentages de recouvrement (+ ET) des especes végétales des patchs mésophiles.

Me¢ésophile Mab Mcrot Mhaut Mbasbo Mbaseq
Sol nu 0,72+0,85 1,33£3,46 2,2745,66 4,07£8,30 7,67+13,37
Agrostis stolonifera 36,60+32,13 28,23+35,95 23,30433,40 21,93£31,08
Alopecurus bulbosus 0,17£0,91 2,0315,18
Bellis perennis 0,17+£0,91
Bromus commutatus 0,40+1,13 2,631+4,40 0,50£1,36 1,87+4,39
Carex divisa 1,87£3,79 7,63£9,69 7,60£9,59 1,60+3,92 6,5719,96
Cerastium glomeratum 0,03%0,18 0,07+0,37 0,13+0,51 0,03+0,18
Cynosurus cristatus 0,13+0,51 2,67+4,63 0,67+2,76 3,50+4,90
Eleocharis palustris 1,33+7,30

Elymus repens 94,40+10,87 48,87+31,50 37,374£31,86 4,77£6,52 7,30+9,39
Hordeum marinum 5,2049,87

Hordeum secalinum 2,074£7,01 3,90+9,42 0,13£0,57 1,434£3,97
Hypochoeris radicata 1,17+4,49
Juncus gerardi 2,73£9,96 0,83+3,73 0,73+2,10 1,07+3,05
Leontodon taraxacoides 0,2340,97
Lolium perenne 9,03+13,69 52,33+25,86 31,03+£25,53
Oenanthe fistulosa 0,03+0,18

Parapholis strigosa 0,07+0,37 0,07+0,37 0,33+1,83
Ranunculus repens 1,17+4,86
Ranunculus sardous 0,23+0,97
Trifolium fragiferum 0,33+1,83 1,7743,99 4,70£9,50
Trifolium squamosum 1,07£3,05

La composition spécifique a été relevée en juillet 2002 dans 15 quadrats de 25 cm x 25 cm pour

chaque patch de végétation.
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Tableau 3.2.
Pourcentages de recouvrement (+ ET) des especes végétales des patchs hygrophiles.

Hygrophile Hab Hcrot Hmoyeq Hmoybo Hras

Sol nu 4,66+12,04 0,50+2,01 14,90+18,58 5,33+12,24 35,334+26,75
Agrostis stolonifera 39,60+32,61 67,93+22,77 33,87+26,03 41,734£33,36 15,33£17,48
Alopecurus bulbosus 1,13+5,47 0,17+0,91 2,63+5,17
Alopecurus geniculatus 0,03+0,18 1,2745,37
Baldellia ranunculoides 0,50+1,11

Bellis perennis 0,03+0,18 0,47£1,94
Bromus commutatus 0,03+0,18
Carex divisa 19,47426,13 6,50£13,79 0,33%1,83 1,13+4,93 0,10£0,55

Cerastium glomeratum
Cynosurus cristatus

Eleocharis palustris 8,73422,06 6,90£8,24 3,57+8,74 4,53£10,52 3,40+5,67
Elymus repens 9,87+18,80 1,17£6,39 1,90£3,76 0,93+4,56
Epilobium tetragonum 3,33+12,47 0,03+0,18

Galium debile 1,6745,05 5,00£11,76 1,4343,82 2,3749,98 1,13£2,26
Gaudinia fragilis 0,17£0,91

Glyceria fluitans 2,33+5,04 0,17£0,91 4,43+10,25 27,27+34,38 0,07+0,37
Hordeum marinum 0,17+0,91 0,60+3,29

Hordeum secalinum 0,17+0,91 0,17+0,91 0,2040,61

Hypochoeris radicata 0,50+2,74
Inula britannica 1,8+2,76

Juncus articulatus 0,67+2,49 0,17+0,91 4,83+10,21 0,73£1,62 1,30+3,86
Juncus gerardi 2,87£14,58 2,80£8,35
Leontodon autumnalis 0,17+0,91 0,10£0,55
Leontodon taraxacoides 0,83+4,56 2,13£5,62
Lolium perenne 0,33+1,83 0,50+2,74 4,43+13,08 2,23+7,60
Mentha pulegium 1,1744,09 3,80+11,77 0,10£0,40 1,4044,52
Oenanthe fistulosa 0,67+2,49 0,37£0,81 0,77+2,06 0,63%2,75 0,40+0,93
Parapholis strigosa 0,17£0,91

Ranunculus repens 0,33£1,25 9,00+14,59 1,2343,33 1,4314,56

Ranunculus sardous 1,8343,56 0,33£1,09 1,70+4,54
Trifolium fragiferum 0,13£0,73 14,77£21,73 1,33£5,71 19,97£20,83
Trifolium michelianum 0,45+1,92 0,07+0,37
Trifolium resupinatum 0,07+0,37
Trifolium squamosum 0,831+4,56 0,87+3,55 0,33£1,83

La composition spécifique a été relevée en juillet 2002 dans 15 quadrats de 25 cm x 25 cm pour
chaque patch de végétation.
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Tableau 3.3.

Pourcentages de recouvrement (+ ET) des especes végétales des patchs méso-hygrophiles.

Meéso-hygrophile Mhab Mhjbo  Mhjeq  MhHm MhPcHm MhPc
Sol nu 1,6746,24 2,5546,77 10,32+18,21 10,86%9,90 4,85+6,32 12,73+10,08
Agrostis stolonifera 3,0747,65 13,75423,11 3,4547,24 4,30+13,89

Alopecurus bulbosus 5,60+8,38 8,75£11,01  33,69+4,91 9,95+15,15 14,09+3,27
Atriplex hastata 0,33+1,25

Bellis perennis 0,10+0,45 0,20£0,62 0,70£1,42 9,3614,47
Bromus commutatus 0,60+1,36 1,2543,46 0,50+1,54 0,11+0,12 0,15+0,49

Bupleureum tenuissimum 0,50+2,24

Carex divisa 4,60+12,42  6,95+15,14  3,7546,36 3,02£1,12 4,30+7,77 3,4342,45
Centaurium tenuiflorum 0,25+0,79

Cynosurus cristatus 0,45+1,19 0,50+1,82 0,10+0,45 0,25+0,26
Elymus repens 3,00+4,40 14,65+£16,09 13,10+21,57 0,60+0,43 2,05+4,15 0,360,27
Epilobium tetragonum 0,47+1,31

Galium debile 0,50+1,54 0,05+0,22

Gaudinia fragilis 0,25+1,12 0,20+0,89

Glyceria fluitans 0,25+1,12

Hordeum marinum 1,25+3.,49 0,75+2,45 42,1846,26 9,65+21,39 1,45+0,91
Hordeum secalinum 0,87+3,24 3,1544,55 5,00£7,25 1,60+3,99

Hypochoeris radicata 0,50+2,24 0,95+3,43

Juncus gerardi 77,47429,12 34,65+25,87 32,25424,30 4,29+1,94 8,85+10,16 15,0044,21
Lolium perenne 7,10£16,78  4,30+10,24  1,57+0,89 27,10+£27,00 0,68+0,50
Leontodon taraxacoides 0,10+0,45 2,35+5,22 0,20+0,70

Plantago coronopus 0,20+0,62 0,60+2,26 2,15+4,96 46,00£3,16
Parapholis strigosa 3,80+4,97 3,1545,52 7,02£3,01 7,40£11,68 3,56£1,83
Ranunculus sardous 0,75%2,45

Spergularia marina 0,50+2,24

Trifolium fragiferum 1,352,774 1,00£3,48 9,05+£14,01

Trifolium ornithopodioides 4,46+2,05 1,78+1,01
Trifolium resupinatum 1,15£2,03 1,17£1,24 0,25£0,26
Trifolium squamosum 2,3543,69 1,87£1,20 1,30+3,64 3,79+1,83

La composition spécifique a été relevée en juillet 2002 dans 15 quadrats de 25 cm x 25 cm pour

chaque patch de végétation.
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2. MATERIELS ET METHODES

2.1. Localisation

L’ensemble de cette étude a été réalisée au sein du dispositif expérimental situé¢ sur le
communal des Magnils-Reigniers (Vendée). Les différentes mesures ont été effectuées pour 13
patchs de végétation décrits par Loucougaray (2003) au sein des trois communautés végétales de
cette prairie ainsi que, le cas échéant au sein des trois communautés végétales non paturées (Tab.
3.1, tab. 3.2 et tab. 3.3). Les huit patchs issus d’un paturage équin sont étudiés au sein de deux
enclos de deux hectares paturés par deux équins chacun et les cinq patchs issus d’un paturage bovin
sont étudiés au sein de deux enclos de un hectare paturés par deux génisses chacun (cf. Dispositif

expérimental). L’ensemble des mesures a été réalisée durant la saison de paturage 2002.

2.2. Prélévement de biomasse par les herbivores

L’intensité de paturage exercée sur chacun des patchs est estimée comme la quantité¢ de
biomasse végétale consommeée par les herbivores relative a la biomasse produite par la végétation (4
réplicats par patch). Comme la production primaire n’a été mesurée que sur une période réduite (10
semaines, de la mi-avril & la fin juin, & partir de la mise a I’herbe des herbivores, et incluant le pic
de biomasse) nous avons choisi de considérer la quantité de biomasse disponible pour les herbivores
comme la somme de la production primaire et de la biomasse initiale sur la période d’étude.
L’intensité de paturage est alors exprimée comme suit :

Consommation / (biomasse initiale + production primaire).

Pour mesurer la production primaire en situation paturée et la quantit¢ de biomasse prélevée
par les herbivores dans chacun des patchs, nous avons utilisé¢ la méthode des « exclos mobiles »
(McNaughton et al., 1996). Pour chacun des patchs étudiés, un exclos mobile est placé sur un patch
préalablement paturé pour une durée de 15 jours. Au terme de ces 15 jours les exclos mobiles sont
déplacés vers un autre patch précédemment paturé. Cinq périodes successives sont réalisées, soit
une durée de 10 semaines. La production primaire est calculée sur une période de 15 jours comme
I’augmentation de biomasse végétale entre le début et la fin de la période de protection de 15 jours.
La consommation sur 15 jours est calculée comme la différence entre la biomasse végétale a la fin
des 15 jours de protection et la biomasse végétale en situation normalement paturée. Sur cette
période de 15 jours les variations négatives sont considérés comme égales a zéro. La production

primaire et la consommation sur les 10 semaines de I’étude sont obtenues en sommant les valeurs
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Figure 3.2. Taux d’utilisation de la biomasse disponible par les herbivores dans les différents
patchs de végétation mésophile (M), méso-hygrophile (Mh) et hygrophile (H). Les lettres indiquent
I’absence de différence significative au sein de chaque communauté (test post-hoc de Fisher).
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Figure 3.3. Quantité¢ de végétation prélevée par les herbivores (g de MS m™ j) dans les
différents patchs de végétation mésophile (M), méso-hygrophile (Mh) et hygrophile (H). 2.4.

Biomasse végétale
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Tableau 3.4.

Comparaison de (1) I'intensité de paturage estimée sur la base de la structure de végétation par
Loucougaray (2003) et de (2) I’intensité du prélevement mesurée dans cette étude pour chacun des
patchs de végétation.

Méthodes
(1) Via structure de végétation (2) Via prélévement
Communauté Patch Herbivore Féces  Hauteur Intensité Rang  Intensité Rang
Mésophile
Mab Abandon - o+ - 0 0 0
Mcrot Equins e + 1 64.9+4.9 a 1
Mhaut Bovins  ++ +++ ++ 2 68.9+12.7 ab 2
Mbasbo  Bovins  + + -+ 4 86.8+8.7 b 3
Mbas eq Equins - + +++ 3 88.2+0.5b 4
Mésohygrophile
Mhab Abandon - 4+ - 0 0 0
Mh Er Bovins + +++ + 1 - -
Mhj bo Bovins + ++ ++ 2 63.442.8 a 1
Mhj eq Equins - ++ ++ 2 66.513.0 a 2
Mh Hm Equins - ++ +++ 3 79.146.0 b 3
Mh Pc/Hm Bovins + ++ -+ 3 80.314.9b 4
Mh P¢ Equins - + -+ 4 84.7+4.6 b 5
Hygrophile
Hab Abandon - -+ - 0 0 0
Hcrot Equins +++ +++ + 1 55.144.2 a 1
Hmoy eq  Equins - ++ +++ 3 63.615.4 ab 2
Hmoy bo  Bovins ++ ++ At 3 72.9+1.6 b 3
Hras Equins - + ++++ 4 73.817.4b 4

Le signe — indique une absence et le nombre de signes + indique une importance croissante du
phénomeéne, d’apreés Loucougaray (2003). La valeur d’intensité de paturage est exprimée en % de
biomasse disponible consommée = ES. Les lettres semblables indiquent I’absence de différence
significative entre d’intensité de paturage mesurée entre les différents patchs d’une méme
communauté (test post-hoc de Fisher).
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de chaque période de 15 jours (voir Chapitre III pour plus de détails).

La quantité de biomasse végétale aérienne a été mesuré tous les 15 jours pour chacun des
patchs en situation paturée ainsi qu’en situation de protection vis a vis des herbivores pour la durée
de la saison de paturage 2002. La litiere et la phytomasse ont été triées puis pesées aprés avoir été

séchées 48h a 65°C.

2.3. Dépot de féces et piétinement

La densité des féces a été estimée sur une période de trois semaines par un dénombrement
exhaustif et en continu du nombre de féces déposées (Barbier, 2002). Pour chaque patch cette
densité est ensuite exprimée en nombre de féces par m? et par jour. L’impact du piétinement sur la
compaction du sol a été estimée a I’aide d’un pénétrometre. Cet appareil permet de mesurer la
compaction d’un sol en fonction de sa résistance a la pénétration. Les mesures ont été réalisées dans
chacun des patchs (10 réplicats spatialement distincts par patchs et 10 mesures dans chaque réplicat)

et les résultats sont exprimées en Mpa.

2.4. Caractéristiques abiotiques des sols

Au sein de chaque patch, des échantillons de sol ont été prélevés mensuellement dans les dix
premiers centimétres du sol, de mars a juillet 2001 et de avril a septembre 2002. La mesure du poids
et du poids sec (48 h a 120 °C) de ces échantillons en laboratoire nous a permis de calculer la teneur
en eau des sols au cours de la saison de paturage. Le ratio en C et N de ces sols été également

mesuré a 1’aide d’un autoanalyseur (Perkin Elmer Instrument) en juin 2002.

3. RESULTATS ET DISCUSSION

3.1. Intensité de paturage et prélévement de biomasse

L’intensité de paturage mesurée sur la durée de cette étude varie entre les différents patchs de
végétation pour chacune des trois communautés (ANOVA, M : F= 2,95 ; p<0,05 ; Mh : F= 5,92 ;
p<0,01; H: F=4,01; p<0,05). Ce résultat étaye donc I’existence d’un gradient spatial significatif
d’intensité de paturage au sein de la prairie (Fig. 3.2). La proportion de la biomasse végétale

disponible consommée par les herbivores varie de 50% a 80%. Ces valeurs apparaissent
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Figure 3.7. Evolution de la biomasse végétale aérienne (g MS m™ + ES) au sein des différents
patchs méso-hygrophiles paturés au cours de la saison de paturage. Les biomasses de la végétation
de I’exclos de long terme (Mhab) sont indiquées comme référence.
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Figure 3.10. Compaction des sols, estimée par résistance a la pénétration (MPa * ES), des
différents patchs de végétation mésophile (M), méso-hygrophile (Mh) et hygrophile (H). Les lettres

indiquent 1’absence de différence significative au sein de chaque communauté (test post-hoc de
Fisher).

46

Chapitre I:Caractérisation d’un gradient spatial d’intensité de paturage



relativement ¢élevées comparées a ce qui a été¢ observé dans différentes études de systémes paturés
(Milchunas et Lauenroth, 1993; Conant, 2002). McNaughton et al. (1996) notent qu’il est probable
que l'utilisation de la méthode des exclos mobiles conduise a une relative surestimation de la
consommation et de I’intensité de paturage.

Au sein de chaque communauté végétale, D’intensit¢ de prélévement mesurée est
significativement plus faible pour les patchs de végétation haute (e.g. Mcrot, Mhj bo et Herot) que
pour les patchs de végétation rase (e.g. Mbas eq, Mh Pc et Hras). Le classement des patchs en
fonction de leur intensité de paturage est conforme au classement effectu¢ par Loucougaray (2003)
sur la base de la hauteur moyenne de végétation et des formes de vies des especes (Tab. 3.4). Ce
résultat nous permet de confirmer que la structure de végétation des patchs coincide avec des

variations quantitatives d’intensité de paturage.

La consommation de biomasse végétale par les herbivores décroit depuis les patchs
faiblement paturés jusqu’au patchs intensément paturés (Fig. 3.3). Il est intéressant de noter que,
dans les patchs de végétation haute, un prélevement d’un faible pourcentage de biomasse équivaut a
une faible pression pour la végétation considérée mais équivaut a une quantité totale de biomasse
importante prélevée par I’herbivore. A I'inverse, dans les patchs ras, une consommation d’une
quantité plus faible de végétation correspond en fait a une plus grande proportion de la production
de biomasse totale de la végétation. Cet effort de préleévement des herbivores sur les patchs ras ou la
biomasse végétale est disponible en plus faible quantité pourrait étre li¢ a la meilleure qualité

nutritive de la végétation de ces patchs (Fleurance ef al., 2001; Loucougaray, 2003).

3.2. Biomasse végétale

Les différents patchs de végétation présentent de grandes variations de biomasse au cours de
la saison de végétation (Figs. 3.4 a 3.9). On distingue aisément des patchs de végétation haute avec
une biomasse importante opposés a des patchs de végétation basse avec une biomasse plus faible
dans chacune des communautés végétales paturés. Sur la période d’étude, la consommation de
biomasse par les herbivores excéde généralement la production végétale sur cette méme période. En
conséquence, on observe que la biomasse végétale de nombreux patchs de végétation décroit au
cours de la saison en situation paturée tandis qu’elle augmente en situation de protection vis-a-vis
des herbivores. En situation de protection, le pic de biomasse de la plupart de ces patchs est réalisé
vers la mi-juin. Néanmoins la date de ce pic varie entre les patchs et souligne qu’il est délicat

d’effectuer des comparaisons des différents patchs sur la base d’une seule date d’échantillonnage.
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Figure 3.11B. Teneur pondérale en eau des sols des patchs paturés méso-hygrophiles
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Figure 3.11C. Teneur pondérale en eau des sols des patchs paturés hygrophiles

48

Chapitre I:Caractérisation d’un gradient spatial d’intensité de paturage



3.3. Caractéristiques des sols

La compaction des sols varie selon les patchs, ce qui peut étre relié aux variations de la
fréquentation du bétail selon ces patchs (ANOVA, M : F= 11,10 ; p<0,001 ; Mh : F=5.43 ; p<0,01 ;
H: F= 16,30; p< 0,001). Les plus faibles valeurs de compaction sont relevées dans les
communautés de 1’exclos tandis que le sol des zones de végétation paturée présentent une
compaction plus ¢€levée (Fig. 3.10). Dans les communautés mésophiles et hygrophiles on constate
en outre que la compaction des sols augmentent en fonction de I’intensité croissante du paturage.
Les patchs paturés méso-hygrophiles de pente présentent une compaction du sol importante, quelle
que soit I’intensité de paturage exercée sur les patchs. Tournade (1993) a proposé que la situation en
pente de cette communauté contribuait a accentuer 1’effet de compaction des sols par le piétinement

des herbivores.

La teneur en eau des sols n’apparait pas affectée par I’intensité de paturage mais montre une
importante évolution saisonniere. En hiver, seuls les patchs situés dans les dépressions sont inondés
tandis que les patchs des replats mésophiles ne le sont pas et que la végétation méso-hygrophile de
pente est inondée quelques semaines par an. Néanmoins, quel que soit le patron d’inondation des
communautés, on observe que les sols sont fortement saturés en eau au printemps (60 a 70%) et
s’assechent trés fortement au cours de I’été pour atteindre des teneurs en eau gravimétriques
beaucoup plus faibles (30 a 40%) (Fig. 3.11). Au sein d’une communauté végétale, les variations
entre les patchs sont trés faibles. Ce résultat tend a montrer que les conditions abiotiques sont
probablement plus favorables en été pour ’activité biologique des sols et en particulier pour les

organismes aérobies tels que les microorganismes nitrifiants.

Le ratio C/N des sols (Fig. 3.12) ainsi que leur teneur en azote totale (Fig. 3.13) sont
relativement peu variables entre les différents patchs d’'une méme communauté. La teneur moyenne
en azote total des sols est relativement élevée ce qui peut s’expliquer par la teneur importante en
matiere organique de ce sol superficiel et est cohérent avec les mesures réalisées antérieurement
(Loucougaray, 2003). De fagon générale, le ratio C/N des sols, qui varie de 9 a 12, indique une

bonne activité biologique de ces sols.
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Figure 3.12. Ratio C/N du sol (£ ES) des différents patchs de végétation mésophile (M), méso-
hygrophile (Mh) et hygrophile (H).
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Figure 3.13. Pourcentage d’azote total du sol (+ ES) des différents patchs de végétation mésophile
(M), méso-hygrophile (Mh) et hygrophile (H).
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3.4. Densité de dépot de feces

La répartition des féces des équins ou des bovins n’est pas aléatoire au sein de la prairie
(Barbier, 2002). Le nombre de féces recensé par patch n’est pas proportionnel a la surface de
chaque patch. Dans le cas des équins, il apparait nettement que les patchs de végétation peuvent €tre
classés en deux groupes : d’une part, des patchs faiblement paturés avec un dépdt de feéces et,
d’autre part, des patchs intensément paturés avec peu ou pas de feces (Fig. 3.14). Ce comportement
des équins est bien connu et pourrait permettre a ces herbivores d’éviter une ré-infestation par des
parasites intestinaux (Fleurance et al., 2001). Dans le cas des bovins, la densité de feces tend a
augmenter avec 1’intensité de paturage, ce qui pourrait s’expliquer par le fait que les bovins passent
plus de temps dans ces derniers patchs. La relation entre ’intensité de paturage et la densité de feces
n’est toutefois pas significative et I’ensemble des patchs paturés par les bovins recoivent des feces,
quel que soit I’intensité de paturage a laquelle ils sont soumis. Il faut noter que I’évaluation de la
densité de feces a ¢été réalisée sur la base d’'un dénombrement et ne prend pas en compte la masse
moyenne des bouses et crottins. Dans cette prairie la masse des équins est supérieure a celle des
bovins et de méme la masse moyenne d’un crottin apparait supérieure a celle d’une bouse. Par
conséquent, il n’est pas possible d’estimer la quantité du retour de nutriments entre les patchs
bovins et équins sur la seule base du dénombrement de féces par patch. Il faut noter que les retours
d’urine n’ont pu étre estimés durant cette étude. En particulier, la question se pose de savoir si les
retours d’urine suivent le méme patron spatial hétérogéne que les féces ou sont au contraire plus

homogene.

4. CONCLUSION

Cette ¢tude a permis de mettre en évidence 1’existence d’un gradient spatial d’intensité de
paturage au sein de chacune des trois communautés végétales de la prairie. Chacun des types de
patch de végétation peut €tre a la fois caractérisé sur la base de critéres structuraux (composition
floristique et hauteur) et par une intensité¢ de paturage donnée. Différents paramétres varient entre
les patchs. Certains de ces paramétres apparaissent liés plus ou moins directement a I’intensité de
paturage que nous avons mesurée (i.e. la compaction des sols, la quantit¢ de biomasse végétale
aérienne) et d’autres varient indépendamment de cette intensité (i.e. la densité de féces, la teneur en
eau des sols). La mise en évidence de ce gradient d’intensité de paturage nous permet de comparer
au sein de chacune des communautés végétales I’'impact de différents niveaux d’intensité de

paturage sur le fonctionnement de 1’écosystéme.
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Figure 3.14. Densité de féces (nb de féces m™ i) des patchs paturés par des équins (carrés noirs)
ou par des bovins (triangles gris) en fonction de I’intensité de paturage exercé sur le patch.
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CHAPITRE 11 :

CONSEQUENCE DU PATRON DE PATURAGE ET
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CHAPITRE II :
CONSEQUENCE DU PATRON DE PATURAGE ET DE LA STRUCTURE DE
VEGETATION SUR LES VARIATIONS SPATIALES DE LA
MINERALISATION NETTE DE L’AZOTE

RESUME

Le but de cette étude était de déterminer si I’hétérogénéité spatiale de la structure de la
végétation de la prairie conduisait a une hétérogénéité spatiale du processus de minéralisation nette
de I’azote du sol et par conséquent dans la quantité disponible d’azote minéral pour les plantes. La
minéralisation nette de 1’azote du sol a été comparée entre différents patchs de végétation générés
par le paturage, au sein de deux types de communautés végétales : mésophile et méso-hygrophile.

En situation non paturée, les taux de minéralisation nette de I’azote du sol ne variaient pas
significativement entre les deux communautés végétales et sont restés relativement constant dans le
temps. Il est apparu que le paturage avait deux effets principaux sur le processus de minéralisation
de I’azote du sol. Premiérement, il a stimulé significativement la minéralisation de 1’azote du sol
comparée aux situations non paturées, et deuxiémement, il a entrainé une hétérogénéité spatiale des
taux de minéralisation au sein des enclos paturés. Cette hétérogénéité spatiale de 1’azote disponible
pour les plantes est avérée a la fois entre les communautés végétales et au sein des communautés
végétales.

Au sein de la communauté végétale méso-hygrophile, la minéralisation nette de 1’azote
augmentait avec I’intensité de paturage. Nous suggérons qu’une diminution des apports de carbone
vers le sol, liée a ’accroissement de I’intensité du paturage, pourrait diminuer I’immobilisation
microbienne de I’azote.

Par contraste, au sein de la communauté végétale mésophile, la minéralisation nette de I’azote
ne variait pas avec l’intensit¢ du paturage. Cette différence dans la réponse fonctionnelle au
paturage entre les deux communautés végétales pourrait étre liée aux différences de traits
fonctionnels caractérisant les especes dominantes le long du gradient de paturage. Dans le méso-
hygrophile, le changement de composition spécifique li¢ a I’intensité de paturage conduit au
remplacement d’espéces pérennes par des espeéces annuelles ce qui pourrait conduire a une
amélioration de la qualité de la litiére et a une accélération du taux de décomposition. A 1’opposé,
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dans le mésophile, les especes pérennes restent dominantes le long du gradient de paturage ce qui
pourrait expliquer 1’absence d’effet de I’intensité du paturage sur la minéralisation de I’azote dans
cette communauté.

Nous suggérons qu’a 1’échelle d’un patch de végétation, la diminution de biomasse végétale
liée au paturage pourrait réguler ’activit¢ des microorganismes du sol, en relation avec des
changement de traits fonctionnels des espéces végétales qui sont susceptibles d’améliorer la

décomposabilité de la litiere
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1. INTRODUCTION

L’azote est le facteur limitant de la production primaire de nombreux écosystémes terrestres
(Vitousek, 1982). Dans les prairies tempérées, les herbivores ont un effet important sur le cycle de
I’azote qui influence la production primaire et la conservation de I’azote dans le systéme (Loreau,
1995; de Mazancourt et al., 1998). De nombreuses études rapportent I’existence d’une stimulation
de I’azote par un effet direct du paturage. Ainsi, le paturage peut stimuler la minéralisation de
I’azote par le dépdt de feces facilement décomposables et riches en azote (Tracy et Frank, 1998;
Hatch et al., 2000; Semmartin et Oesterheld, 2001) ainsi que par une facilitation de 1’incorporation
de la litiere a la matiére organique du sol par le piétinement (Zacheis et al., 2002). La végétation
joue également un réle important dans le cycle de 1’azote (Knops et al., 2002) et les herbivores
peuvent influencer indirectement la minéralisation de 1’azote via des modifications de la biomasse
végétale (Van Wijnen et al., 1999), de la composition spécifique de la végétation (Chapin, 1991;
Olofsson ef al., 2001; Stark et Grellmann, 2002), et de la teneur en azote des tissus végétaux (Polley
et Detling, 1989; Green et Detling, 2000; Epstein et al., 2001; Baron et al, 2002). Ces
modifications de la végétation par les herbivores peuvent stimuler la minéralisation de I’azote en
améliorant la qualit¢ de la biomasse végétale (Bardgett et al, 1998) et en modifiant
I’immobilisation de 1’azote minéral par les microorganismes du sol en altérant les flux de carbone

d’origine végétale vers le sol (Tracy et Frank, 1998; Stark et Grellmann, 2002).

L’activité de consommation de la végétation par les herbivores n’est pas uniformément
répartie au sein d’une prairie et contribue directement a I’hétérogénéité spatiale de la végétation
(Hobbs et al., 1991; Huntly, 1991; Adler et al, 2001). Le piétinement des herbivores peut
¢galement générer une hétérogénéité spatiale de la végétation (Wallace, 1987), et le dépdt de feces
et d’urine peut créer des zones riches en azote (Jaramillo et Detling, 1992; Dai, 2000). En
conséquence, I’influence des herbivores sur le cycle de 1’azote est susceptible de varier fortement

dans I’espace a I’échelle d’une prairie.

L’objectif de cette étude est de chercher si la création par le paturage de patchs de végétation
de composition spécifique et de hauteur de végétation différentes permet d’observer au sein de la
prairie une hétérogénéité spatiale a une échelle fine du processus de minéralisation nette de 1’azote

du sol et donc de la quantité¢ d’azote disponible pour les plantes. L hétérogénéité spatiale de la
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végétation liée a I’hétérogénéité de 1’intensité du paturage par les grands herbivores a €té montrée
par Loucougaray ef al. (2004) pour des prairie humides de la cote ouest atlantique francaise.

Dans cette étude, la minéralisation nette de 1’azote du sol a été comparée entre des patchs de
végétation de composition spécifique et de hauteurs différentes qui ont été¢ générés par le paturage.
Ces analyses ont ¢ét¢ menées dans deux communautés végétales de compositions spécifiques
distinctes et situées a deux niveaux topographiques différents au sein d’une prairie anciennement
poldérisée (Amiaud ef al., 1998).

Notre objectif est de tester si la potentielle hétérogénéité spatiale est liée a des changements
de végétation et a la pression de paturage caractérisant chaque patch de végétation étudié.
L’influence de la nature des herbivores et de la présence ou absence de feces sur le taux de
minéralisation nette sera considéré. La discussion considérera si et comment des variations de
structure des communautés végétales pourraient mener a des différences de processus du sol dans la

prairie humide étudiée.

2. MATERIELS ET METHODES

2.1 Site d’étude

Cette étude a été menée dans une prairie humide péturée, le communal des Magnils-Reignier,
située dans le Marais Poitevin sur la cote atlantique francaise (46° 28’N — 1° 13°W). Le climat est
de type atlantique chaud, marqué par une quantité de précipitation plus importante que
I’évapotranspiration en hiver opposée a un déficit de précipitation a peu pres égal en été d’environ
300 a4 350 mm (Amiaud et al., 1998). Cette prairie humide a été poldérisée durant le Xe siécle et a
¢té soumise depuis a un paturage extensif plurispécifique par des bovins, des équins et des oies de
avril a décembre chaque année environ.

Le sol de cette prairie qui s’est développé sur des alluvions d’origine marine et fluviale, est
caractérisé par une texture tres argileuse, un profil avec peu de différenciations et un caractere
hydromorphe marqué (Amiaud et al., 1998) Le profil du sol est constitué¢ d’un horizon superficiel,
formé principalement de matic¢re organique, de 5 & 10 cm de profondeur ; d’un horizon Alg, gris
sombre-brun allant de 10 a 30 cm de profondeur ; d’un horizon Cg, gris olive avec une structure

prismatique qui s’atténue avec la profondeur.
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2.2 Modz¢le biologique

Il existe dans cette prairie un gradient topographique constitu¢ de dépressions, de replats
supérieurs et de pentes intermédiaires d’un dénivelé maximum de 70 cm. On observe une
communauté végétale particuliére a chaque niveau topographique. Les replats supérieurs présentent
une communauté végétale mésophile (M) caractérisée par des especes comme Cynosurus cristatus,
Lolium perenne, Elymus repens et Carex divisa. Les pentes intermédiaires présentent une
communauté végétale méso-hygrophile (Mh) et sont caractérisées par une salinité résiduelle du sol
(Amiaud et al., 1998). Cette salinité du sol permet la présence d’especes sub-halophiles telles que
Juncus gerardi, Alopecurus bulbosus et Parapholis strigosa (Bouzillé et Tournade, 1994). Les
dépressions, inondées durant I’hiver et le début du printemps, présentent une communauté végétale
hygrophile avec des especes tolérantes a I’inondation comme Agrostis stolonifera, Glyceria fluitans,

Eleocharis palustre et Oenanthe fistulosa.

Cette étude a été menée en 2001 au sein d’un dispositif expérimental dans le communal des
Magnils-Reignier. Ce dispositif a été installé en 1995 pour comparer la diversité et la structure de la
végétation en fonction de différentes modalités de paturage. L’ensemble du dispositif consiste en
onze enclos, cinq enclos paturés par des vaches, cingq enclos paturés par des chevaux et un enclos
non paturé depuis 1995. Au sein de chaque enclos, la communauté végétale mésophile occupait

environ 50% de la surface et la communauté méso-hygrophile environ 15%.

Loucougaray (2003) a montré qu’il existait une hétérogénéité spatiale de la végétation au sein
des communautés végétales en situation paturée. Chaque communauté végétale paturée présente des
types de patch de végétation qui different par leur composition spécifique et leur hauteur moyenne.
Par contraste, on n’observe pas d’hétérogénéité de la végétation intra-communauté en 1’absence de
paturage (Chapitre I). Dans cette étude, nous avons choisi de travailler sur différents patchs de
végétation (Tab. 4.1). Nous avons retenu 4 types de patchs de la communauté mésophile : 2 types
de patchs liés au paturage par les bovins et 2 types de patchs liés au paturage par les équins. Nous
avons retenu 6 patchs de la communauté mésophile : 3 types de patchs liés au paturage par les
bovins et 3 types de patchs liés au paturage par les équins. Nous avons inclus dans cette étude les
zones de végétation mésophile et méso-hygrophile non paturées depuis 1995. Ces différents types

de patchs ont été classés selon un gradient d’intensité de paturage (cf. Chapitre I)
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Tableau 4.1.
Description de la hauteur de végétation, du cycle de vie dominant et du traitement de paturage
caractérisant les patchs de végétation.

Hauteur de végétation Cycle de vie dominant Paturage Noms des patchs
Communautés mésophiles
Haut Monocotylédones pérennes Non paturé MO (Mab)
Monocotylédones pérennes Equins ME1 (Mcrot)
Bovins MBI1 (Mhaut)
Bas Monocotylédones pérennes Equins ME2 (Mbas eq)
Bovins MB2 (Mbas bo)
Communautés méso-hygrophiles
Haut Monocotylédones pérennes Non paturé MhO (Mhab)
Monocotylédones pérennes Bovins MhB1 (MhjEr)
Bas Monocotylédones pérennes Equins MhE2 (Mhjeq)
Bovins MhB2 (Mhjbo)
Monocotylédones annuelles Equins MhE3 (MhHm)
Bovins MhB3 (MhPcHm)

Monocotylédones annuelles +

dicotylédones Equins MhE4 (MhPc)

La hauteur de végétation a été¢ mesurée en juillet 2000 (d’apres Loucougaray 2003). Les patchs ont
été divisés en en patchs hauts (hauteur > 30 cm) et bas (hauteur < 15 cm). Le nom des patchs est
formé par le nom de la communauté végétale (M ou Mh), du type d’herbivore (B pour bovins et E
pour équins) et d’'un nombre li¢ a la catégorie de pression de paturage (0 pour non paturé jusqu’a 4
pour un paturage trés intensif).

Tableau 4.2.

Valeurs de F de ’ANOVA testant les effets de la date (mars, avril, mai, juin, juillet), du type de
communauté végétale (M, Mh) et du type d’herbivore (bovins ou €quins ; pour les enclos paturés)
sur les taux mensuels de minéralisation nette de 1’azote selon le paturage.

d. L F
Exclos non paturé
Date d’échantillonnage 4 2.45
Communauté végétale 1 0.05
Date x communauté 4 0.27
Enclos paturés
Date d’échantillonnage 4 16.46 ***
Communauté végétale 1 8.24 #xk
Type d’herbivore 1 0.02
Herbivore x Communauté 1 0.00
Date x Communauté 4 3.55 **
Date x Herbivore 4 6.09 ***
Date x Herbivore x Communauté 4 2.58 *

Les degrés de liberté sont indiqués entre parenthese. * : p<0.05, ** : p<0.01, *** : p<0.001.
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2.3 Echantillonnage

Cette étude a été menée en 2001 dans deux enclos de 1 ha avec deux bovins chacun, deux
enclos de deux ha avec deux €quins chacun et un enclos non paturé depuis 1995. En 2001, le bétail
est rentré dans les enclos a la mi-mai. Les chargements moyens en bétail de 1995 a 1998 étaient de
852 kg LW/ha pour les enclos paturés par des bovins et de 675 kg LW/ha pour les enclos paturés
par des équins. Les quantités de maticre végétale consommées par le bétail étaient du méme ordre
de grandeur pour les deux types d’herbivores: 14,27 kg MS/ha/j pour les bovins et 16,46 kg
MS/ha/j pour les équins (Ménard, 1999).

2.4 Mesure de I’azote minéral du sol

Nous avons procédé a cinq incubations in situ de sol successives de 4 semaines selon la
technique dite des « buried bags » (Eno, 1960). Un échantillon de sol est prélevé dans I’horizon
supérieur du sol (0-10cm) et homogénéisé. Cet horizon contient la majeure partie des racines des
végétaux et est le lieu de I’essentiel de la nutrition en azote minéral des plantes. Une partie de
I’échantillon est ré-enterré in situ dans un sac étanche pendant 4 semaines et 1’autre partie est
analysée aussitot afin de déterminer le stock d’azote minéral initial. On a procédé a 5 dates de
prélevement pour les états initiaux (05/03, 10/04, 10/05, 06/06, 30/06) et 5 périodes d’incubation de
4 semaines. Pour chacun des 12 types de patch de végétation étudiés, 6 réplicats ont été choisis au
sein du dispositif expérimental. Des échantillons de sol de ces 72 patchs ont été prélevés a chaque
date pour le suivi des stocks d’azote minéral du sol et 72 incubations in situ ont été réalisées pour

chacune des 5 périodes.

La minéralisation nette de I’azote est calculée comme la différence entre la somme de
I’ammonium et des nitrates extraits a la fin et au début d’une période d’incubation. Le poids frais
des échantillons est pesé puis le poids sec apres séchage en étuve 48h a 105°C afin de déterminer la
teneur en eau des sols. Chaque échantillon est mis a agiter 1h dans une solution de KCI (1M) pour
en extraire 1’azote minéral (50 mL de KCIl pour 10g de sol frais) puis filtré. Les teneurs en
ammonium sont dosées par spectrophotométrie a 625 nm en utilisant la méthode de Bertholot
(Weatherburn, 1967). Les teneurs en nitrates sont dosées par spectrophotométrie a 543 nm apres
réduction sur colonne de cadmium grace a une chaine analytique (Jascow Instrument) selon la

méthode de Griess-Illosvay (Keeney et Nelson, 1982).
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Tableau 4.3.

Effets de la date d’échantillonnage (mars, avril, mai, juin, juillet) et du type de patch de végétation
sur les taux mensuels de minéralisation nette de 1’azote du sol (ANOVA factorielle).

Date d’échantillonnage Patch de végétation

Communauté mésophile

. F
15,36 ***

d.
Paturage équin 4
4 6,37 ***

Paturage bovin

Communauté méso-hygrophile

d1l F
Paturage équin 4 2,64
Paturage bovin 4 7,29 ***

. F
0,06
0,57

. F
0,85
12,45 #5

Date x Patch

0,65
1,14

2,58 *
3,56 **

*:p <0.05; **: p<0.01; ***: p<0.001.

Tableau 4.4.

Effets du traitement de paturage (non paturé, paturé par des bovins ou paturé par des équins) et du
type de patch sur le taux de minéralisation nette total sur la saison au sein des communautés
mésophiles et méso-hygrophiles (ANOVA hiérarchique avec le traitement de paturage comme

facteur de premier niveau).

d. 1. F
Mésophile
Paturage 2 6.47 **
Type de patch 2 0.29
Méso-hygrophile
Paturage 2 15.69 ***
Type de patch 4 6.95 **

*:p <0.05; **: p<0.01; ***: p<0.001.
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2.5 Analyses des données

2.5.1. Taux mensuels de minéralisation nette

Les effets de la date et du type de communauté végétale sur les taux mensuels de
minéralisation nette de 1’azote ont été testés par une ANOVA en modele linéaire généralisé
séparément pour 1’absence de paturage, pour le paturage par les bovins et le paturage par des
équins. Pour chaque communauté végétale, les effets de la date (mars, avril, mai, juin, juillet) et du
type de patch de végétation sur les taux mensuels de minéralisation ont été testés par une ANOVA

en modgele linéaire généralisé

2.5.2. Mineralisation nette totale de la saison

La minéralisation nette correspond a la production d’azote minéral disponible pour les
plantes. Pour déterminer la quantit¢ d’azote minéral disponible pour les plantes produite durant la
saison de végétation étudiée, les taux mensuels de minéralisation nette ont ét¢é sommés de mars a
juillet pour chaque patch ¢étudié. Pour chaque communauté végétale les différences de
minéralisation totale sur la saison ont été testées selon le type de patch avec une ANOVA a une voie
avec les différents types de patch comme facteur fixe. L’effet de la présence de feéces sur la
minéralisation nette a été testé avec une ANOVA en modéle linéaire généralisé entre les patchs non
paturés, les patchs paturés sans féces et les patchs paturés avec des féces pour les communautés

mésophiles et méso-hygrophile séparément.

Les analyses statistiques ont été réalisées avec le logiciel MINITAB 13.31 (Anonymous,
1998). L’homogénéité des variances ainsi que la normalité des différents jeux de données ont été

vérifiées préalablement a 1’utilisation des tests paramétriques.
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Figure 4.1. Taux de minéralisation moyens (ug N g sol sec + ES) au cours de la saison de
végétation en I’absence de paturage (A), dans les enclos paturés par des bovins (B) et dans les
enclos paturés par des équins (C). Ligne continue (mésophile), ligne discontinue (méso-hygrophile).
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3. RESULTATS

3.1. Variation du taux mensuel de minéralisation nette

3.1.1 Variation des taux de minéralisation entre les communautés mésophiles et méso-

hygrophiles

En situation non paturée les taux de minéralisation nette de 1’azote ne différent pas entre la
communauté végétale mésophile et la communauté méso-hygrophile (Tab. 4.2). Les taux mensuels
de minéralisation nette ne varient pas significativement de mars a juillet avec cependant une
tendance a augmenter du mois de mars au mois de juin. En situation paturée les taux de
minéralisation nette de 1’azote varient significativement de mars a juillet et différent entre les
communautés mésophiles et méso-hygrophiles (Tab. 4.2). La minéralisation nette est globalement
plus importante dans les communautés méso-hygrophiles paturées que dans les communautés
mésophiles paturées pour les deux types d’herbivores (Fig. 4.1). Dans les enclos paturés par des
bovins la minéralisation nette diminue de mars a mai puis augmente durant le mois de juin pour la
communauté mésophile comme pour la communauté méso-hygrophile. Dans les enclos paturés par
des équins la minéralisation de 1’azote est importante en mars et diminue au cours de la saison dans
la communauté mésophile alors qu’elle augmente au cours de la saison dans la communauté méso-
hygrophile avec un maximum en mai. Il faut noter que les taux de nitrification nette sont quasi-nuls
en mars et avril (Fig. 4.2) et 1’azote est donc alors exclusivement minéralis¢ sous forme
d’ammonium. A ces dates, les dépressions sont encore inondées et de facon générales les sols sont
saturés en eau (cf. chapitre I). Il est probable qu’a ces dates, il y ait trop peu d’oxygene disponible

dans les sols pour les organismes nitrifiant aérobies.

3.1.2. Variations au sein de chaque communauté

Au sein des communautés méso-hygrophiles paturées par des bovins ou des équins on observe
que les taux de minéralisation varient significativement en fonction du type de patch de végétation
et du temps (Tab. 4.3). On observe que dans les communautés méso-hygrophiles paturées par des
€quins, la minéralisation est plus importante dans le patch peu paturé Mh2 que dans les patchs plus
fortement paturés Mh3 et Mh4 en mars alors que cette tendance s’inverse en juin (Fig. 4.3). Dans la

communauté méso-hygrophile paturée par des bovins la minéralisation est relativement similaire
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Figure 4.2. Taux de nitrification moyens (ug N g™ sol sec + ES) au cours de la saison de végétation
en ’absence de paturage (A), dans les enclos paturés par des bovins (B) et dans les enclos paturés
par des équins (C). Ligne continue (mésophile), ligne discontinue (méso-hygrophile).
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dans les trois patchs en début de saison alors que la minéralisation est beaucoup plus importante en
juin dans le patch fortement paturé Mh3 comparé au patch Mhl (Fig. 4.3).

Au sein des communautés mésophiles paturées les taux de minéralisation nette varient au
cours du temps dans les patchs de végétation (Tab. 4.3). La minéralisation est importante en mars
puis diminue au cours de la saison dans les patchs mésophiles paturés par des équins tandis que la
minéralisation diminue de mars a mai puis augmente fortement en juin dans les patchs mésophiles

paturés par des bovins (Fig. 4.3).

3.2 Minéralisation nette totale de la saison

3.2.1. Replats

Dans les communautés mésophiles le taux de minéralisation nette de chacun des patchs
paturés, a I’exception de M3, est significativement plus important que celui du patch non paturé

mais il n’y a pas de différence entre les patchs entre les patchs paturés (Fig. 4.4, tab. 4.4).

3.2.2. Pentes

Dans les communautés méso-hygrophiles les taux de minéralisation nette sont également
significativement plus importants dans les patchs paturés que dans le patch non paturé (Tab. 4.4).
Le taux de minéralisation nette augmente avec I’intensité du paturage pour atteindre un maximum
dans le patch Mhbo 3. La minéralisation est significativement plus faible dans le patch le plus

fortement paturé Mh4 que dans le patch Mhbo3 (Fig. 4.4).

3.2.3. Influence des feces

Pour chacune des deux communautés végétales le taux de minéralisation est significativement
plus faible dans le patch non paturé que dans les patchs paturés mais le taux ne varie pas
significativement entre les patchs paturés avec retour de feces et les patchs paturés sans retour de
feces (Fig. 4.5). Ce résultat suggére que les parameétres de végétation pourrait avoir plus d’influence

sur la minéralisation nette du sol que la présence ou non de féces (Voir le chapitre III).
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Figure 4.3. Taux de minéralisation nette mensuels (ug N g sol sec + ES) au cours de la saison de
croissance entre les patchs de végétation des communautés mésophiles paturées par des chevaux
(A), paturées par des bovins (B), des communautés méso-hygrophiles paturées par des chevaux (C)
et par des bovins (D).
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4. DISCUSSION

En situation non paturée, le taux de minéralisation nette de 1’azote du sol ne varie pas
significativement entre les deux communautés végétales de composition spécifique différente. Le
paturage par des bovins ou des équins présente deux conséquences sur le processus de
minéralisation nette de I’azote du sol. Il stimule significativement la minéralisation nette de I’azote

comparativement a la situation non paturée et il entraine une hétérogénéité spatiale des taux de
minéralisation dans les enclos paturés. Cette hétérogénéité spatiale apparait a deux échelles, entre
les communautés végétales mésophiles et méso-hygrophiles et au sein de la communauté méso-

hygrophile entre les différents patchs de végétation.

Nous avons observé que la minéralisation nette de ’azote était plus importante dans les
communautés végétales méso-hygrophiles que dans les communautés mésophiles et que la hauteur
moyenne de la végétation paturée apparaissait plus importante dans les communautés mésophiles
que méso-hygrophiles. A une échelle plus fine, au sein des communautés méso-hygrophiles, la
stimulation de la minéralisation nette est d’autant plus importante que la hauteur moyenne de
végétation est faible (a 1’exception du patch de végétation le plus bas) ce qui suggeére que la
stimulation de la minéralisation de I’azote augmente avec I’intensité de la défoliation.

De nombreuses études de terrain ont montré que le paturage pouvait stimuler la minéralisation
nette de 1’azote en prairie tempérée en diminuant les apports de carbone d’origine végétale qui
régulent la croissance des microorganismes hétérotrophes du sol (Holland et Detling, 1990; Tracy et
Frank, 1998; Stark et Grellmann, 2002). En effet, les effets d’un changement de la croissance des
microorganismes du sol sur la dynamique des nutriments en prairies paturées sont assez bien connus
(Ruess et McNaughton, 1987; Seagle et al., 1992; Frank et Evans, 1997; Bardgett et al., 1998;
Tracy et Frank, 1998) et il est communément admis que la diminution de la disponibilité du carbone
entraine une diminution de la biomasse des microorganismes du sol qui peut mener a une
diminution de ’immobilisation des nutriments par les microorganismes et donc a une augmentation
de la disponibilité de ces nutriments pour les plantes.

Nous montrons dans cette étude que quand D’intensité de la défoliation est spatialement
hétérogene, elle peut entrainer une hétérogénéité de la disponibilité de la ressource en azote minéral
proportionnelle a I’intensité du paturage a une échelle fine au sein de la prairie comme 1’ont suggéré
Seagle et al. (1992). Néanmoins, dans le patch de végétation méso-hygrophile le plus bas, nous
avons mesuré un taux de minéralisation plus faible que dans les autres patchs méso-hygrophiles de
végétation basse ce qui suggere 1’existence d’un seuil au dessous duquel la réduction de la biomasse
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Figure 4.4. Taux de minéralisation nette totaux (ug N g sol sec + ES) de mars 4 juillet au sein des
différents patchs paturés et non paturés des communautés mésophiles (A) et méso-hygrophiles (B).
Les lettres identiques indiquent I’absence de différences significatives (Test de Fisher).
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Figure 4.5. Taux de minéralisation nette totaux (g N g™’ sol sec + ES) de mars a juillet en absence
de paturage, dans les zones paturées sans féces et dans les zones paturées avec des féces au sein des
communautés mésophiles (A) et méso-hygrophiles (B). Les lettres identiques indiquent 1’absence de
différences significatives (Test de Fisher).
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végétale pourrait avoir un effet négatif sur le processus de minéralisation de 1’azote par les
microorganismes du sol.

Les taux de minéralisation nette de 1’azote du sol varient significativement au cours de la
saison de végétation dans les enclos paturés alors qu’ils restent relativement constants au cours du
temps en situation non paturée. Nous suggérons que ces résultats peuvent s’expliquer en partie par
les variations temporelles de la biomasse végétale (Bardgett et Shine, 1999). En effet, les zones non
paturées présentent une végétation peu diversifiée, une biomasse végétale aérienne importante au
cours de la saison et une quantité de litiere et de matiere végétale morte sur pied importante d’une
année sur 1’autre. Comparativement a cette situation relativement homogene, la biomasse végétale
des zones paturées, et donc la ressource en carbone pour les microorganismes hétérotrophes du sol,
peut varier fortement au cours de la saison a 1’échelle du patch de végétation selon le comportement

des herbivores et selon la phénologie des especes végétales présentes dans chaque patch.

Contrairement a ce que I’on observe dans les communautés végétales méso-hygrophiles
paturées, le taux de minéralisation ne varie pas significativement entre les patchs de végétation des
communautés mésophiles paturées bien que ’on observe des variations de biomasse végétale
aérienne liées aux variations d’intensité de paturage. Ces différences des effets de ’intensité¢ du
paturage sur la minéralisation nette de I’azote entre les deux communautés végétales de
compositions spécifiques distinctes peuvent probablement s’expliquer par des différences de
caractéristiques fonctionnelles des plantes dominantes entre les deux communautés (Bardgett ef al.,
1998; Knops et al., 2002). En effet, des espéces végétales différentes peuvent entrainer des effets
différents sur les propriétés biologiques du sol (Bardgett et Shine, 1999).

Les especes végétales pérennes rhizomateuses Juncus gerardi et Elymus repens dominantes
des patchs de végétation méso-hygrophiles peu paturés sont remplacées par des especes végétales
annuelles comme Hordeum marinum et Parapholis strigosa dans les patchs de végétation fortement
paturés. Au sein de la communauté mésophile paturée, 1’espece végétale pérenne rhizomateuse
Elymus repens dominante des patchs de végétation peu paturés est remplacée par une plante aux
caractéristiques fonctionnelles plus proche, Lolium perenne, une espéce végétale pérenne
cespiteuse.

Or plus le rapport C/N des tissus d’une espece végétale est faible, plus la vitesse de
décomposition de la litiere est rapide et plus le aux de minéralisation de 1’azote est important
(Wedin, 1995). Nous suggérons que dans les communautés méso-hygrophiles, la dominance de
plantes annuelles dans les zones fortement paturées entraine une amélioration de la teneur en azote
de la litiére et une accélération de la vitesse de décomposition de la litiere (Oksanen, 1990; Chapin,
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1991) ce qui contribue a stimuler le taux de minéralisation de 1’azote des sols par rapport aux zones
non paturées. Dans les communautés mésophiles, le remplacement d’Elymus repens par Lolium
perenne n’aurait pas de conséquence sensible sur la vitesse de décomposition de la litiere et sur les
taux de minéralisation nette des sols.

Ces résultats soulignent que les caractéristiques fonctionnelles des plantes dominantes
semblent étre des déterminants importants du fonctionnement des écosystémes (Hooper et Vitousek,
1997; Grime, 1998) et qu’une partie de I’influence du paturage sur la minéralisation de 1’azote est

probablement liée aux modifications de composition spécifique de la végétation.

On observe une hétérogénéité spatiale de la distribution des féces dans la prairie, certains
types de patchs paturés sont toujours exempts de féces, et le taux moyen de minéralisation nette de
I’azote ne varie pas significativement entre les patchs paturés avec des féces et les patchs paturés
sans feces (Voir également Chapitre III).

Cet absence d’effet significatif des féces sur la minéralisation peut sembler étonnant car de
nombreux auteurs expliquent la stimulation de la minéralisation nette de 1’azote dans les prairies
paturées par la présence de féces qui représentent une source de matiére organique et notamment
d’azote plus disponible pour les microorganismes du sol que dans la litiére végétale (Tracy et Frank,
1998; Hatch et al, 2000; Semmartin et Oesterheld, 2001). Frank et al. (2000) ont montré
néanmoins que la présence de feces stimulait I’activité bactérienne et la minéralisation de I’azote
mais que simultanément 1’apport de carbone labile par les feéces stimulait la croissance microbienne
et I’immobilisation de 1’azote par les bactéries. On peut donc supposer que dans notre étude la
stimulation et I’inhibition de la minéralisation nette liées aux féces se compensent en partie.

En outre, 1’échantillonnage du sol a I’échelle du patch de végétation et non a proximité
immédiate de féces peut ne pas avoir permis de mesurer un effet plus local des feces sur le taux de
minéralisation de 1’azote. En effet, la stratégie d’échantillonnage était liée a 1’objectif principal de
cette étude qui était de déterminer I’influence de la défoliation des plantes par les herbivores, un

phénomeéne diffus a I’échelle du patch contrairement au dépdt de féces.

5. CONCLUSION

En prairie humide semi-naturelle, le paturage extensif par des bovins ou des équins entraine la

création d’un patron spatial de la végétation (Loucougaray et al., 2004) auquel se superpose en

partie des variations spatiales de la minéralisation nette de I’azote du sol.
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Cette hétérogénéité spatiale du cycle de 1’azote se répete a deux échelles, au niveau de la
toposéquence entre les communautés végétales et a une échelle plus fine au sein des patchs de
végétation de la communauté méso-hygrophile paturée. En effet, la minéralisation nette de I’azote
augmente avec 1’intensité du paturage dans la communauté méso-hygrophile tandis qu’elle ne varie
pas dans la communauté mésophile paturée.

L’existence de cette variation du processus de minéralisation nette de 1’azote a 1’échelle du
patch de végétation entraine une hétérogénéité de la ressource en azote minéral disponible pour les
plantes qui joue probablement un réle en retour sur la stabilité de ces patchs de végétation (Shiyomi
et al., 1998; 2000). La stimulation de la minéralisation de 1’azote en fonction de I’intensité du
paturage pourrait notamment favoriser une croissance compensatoire des patchs les plus séverement

deéfoliés (Bardgett ef al., 1998; Hamilton et Frank, 2001; Semmartin et Oesterheld, 2001).

Nous suggérons qu’a 1’échelle du patch de végétation, la diminution de biomasse végétale
proportionnelle a I’intensité du paturage peut réguler 1’activité des microorganismes du sol comme
cela a été reporté a une plus grande échelle (Seagle et al., 1992; Zak et al., 1994) si elle est
accompagnée de modifications de caractéristiques fonctionnelles des plantes entrainant une
décomposition plus rapide de la litiere végétale. La vérification de cette hypothése nécessiterait de
tester en conditions contrdlées si les variations de la minéralisation nette de 1’azote du sol résultent
essentiellement de variations de la quantité de carbone végétal incorporé au sol ou de variations de

la qualité de la liticre végétale.
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CHAPITRE III :
RELATIONS ENTRE L’INTENSITE DE PATURAGE, LA PRODUCTION
PRIMAIRE ET LES PROCESSUS DU SOL

RESUME

L’objectif de cette étude est de tester si des variations d’intensité de paturage et de structures
de végétations peuvent conduire a des variations des flux de carbone et d’azote vers le sol et
influencer le cycle de I’azote. Les trois communautés végétales composant cette prairie présentent
en situation paturée une structure en mosaique de patch de végétation.

Le taux de minéralisation nette de 1’azote du sol a ét¢ comparé entre différents types de patchs
de végétation ainsi que la production primaire aérienne nette (PPNA), le ratio C/N de la biomasse
végétale aérienne et la composition floristique des patchs. La PPNA, le ratio C/N de la biomasse
végétale et le taux de minéralisation nette de 1’azote du sol sont influencés par le niveau d’intensité
de paturage et ce de fagon similaire au sein de chacune des trois communautés végétales.
L’augmentation de ’intensité de paturage conduit a une diminution de la PPNA, une augmentation
de la qualité chimique de la biomasse végétale aérienne et & une stimulation du taux de
minéralisation nette de 1’azote. Ces résultats montrent que le paturage influence simultanément la
qualité¢ et la quantit¢ de la production végétale. Ils suggerent que le paturage peut affecter le
processus de minéralisation de 1’azote a travers son impact sur la végétation.

L’intensité de paturage apparait par conséquent capable de controler la qualité et la quantité
de la biomasse végétale et influencer ainsi le fonctionnement de 1’écosysteéme. Les zones faiblement
paturées avec un cycle de I’azote lent coexistent au sein de la praire avec des zones plus
intensément paturées avec un cycle de I’azote plus rapide. L’influence du paturage sur les propriétés
de la végétation est li¢ a des effets a court terme du prélévements de biomasse et a des effets a long
terme a travers les variations de composition spécifique entre patchs. En conséquence, les variations
spatiales de I’intensité du paturage générent au sein de la praire des patchs de végétation de

fonctionnement différent aussi bien en terme de propriétés de végétation que de processus du sol.
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1. INTRODUCTION

Les herbivores jouent un role fondamental dans la structure des communautés végétales. Le
paturage influence la dynamique des communautés végétales ainsi que la composition et la diversité
spécifiques de ces communautés (Huntly, 1991).

L’ hétérogénéité spatiale du paturage constitue un facteur important de I’impact du paturage
sur la dynamique de la végétation. Dans les prairies paturées de facon extensive, lorsque les
ressources végétales sont plus importantes que les besoins des animaux, le paturage est souvent
exercé de fagon sélective par les herbivores. Cela entraine une distribution inégale de la pression de
paturage, au sein des communautés végétales, et entre les communautés végétales ainsi qu’une
variabilité de la hauteur de la végétation au sein de la prairie (Gibb et Ridout, 1986, 1988; Garcia et
al., 2003; Rook et al., 2004; Pavlu et al., 2006). Cette variation spatiale de I’intensité du paturage
peut augmenter I’hétérogénéité spatiale de la végétation de la prairie lorsqu’elle conduit a la
création d’une structure de végétation en mosaique végétale constituée de patchs soumis a
différentes intensités de paturage et différant par leur composition spécifique (Bakker, 1998; Adler

et al., 2001; Loucougaray, 2003; Loucougaray et al., 2004; Marriot et al., 2005).

Un tel patron hétérogeéne de paturage souléve de nombreuses questions concernant les
relations entre les structures et les fonctions de I’écosystetme. En effet, des contrastes de
compositions spécifiques des communautés végétales ainsi que d’intensité de paturage sont
susceptibles d’avoir un impact sur les cycles des nutriments. Le fonctionnement des prairies
tempérées étant caractérisé par une forte interaction entre la végétation et le sol, toute modification
de la végétation est susceptible de conduire & une modification des cycles des nutriments, en
particulier le cycle de I’azote (Burke et al., 1998; Semmartin et al., 2004). 11 peut de ce fait étre
envisagé que des modifications de la biodiversité végétale et la diversité fonctionnelle de la
végétation entrainent des variations des fonctions de la végétation avec une répercussion sur les
cycles biogéochimiques (Hooper et Vitousek, 1997; Tilman, 1999; Hooper et Dukes, 2004; Hooper
et al., 2005).

Cependant, Il n’existe pas de consensus d’aprés les résultats actuels quant a I’impact du
paturage sur les fonctions de I’écosystéme: la production primaire apparait pouvoir étre stimulée par
le paturage (McNaughton, 1985; Milchunas et Lauenroth, 1993; Singer et Schoenecker, 2003)
tandis que Rusch & Oesterheld (1997), Pucheta et al (1998) et Fahnestock & Detling (2002) ont
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rapporté une diminution de la production primaire avec le paturage. De la méme fagon, la qualité de
la végétation peut étre augmentée par le paturage (Olofsson et Oksanen, 2002) ou bien au contraire
diminuée (Pastor et al., 1993).

Le paturage peut avoir un impact sur les fonctions de la prairie via deux effets principaux.
Tout d’abord a travers 1’effet direct a court terme de la défoliation sur les plantes. La production
primaire apparait généralement diminuer en fonction de 1’augmentation de I’intensité de paturage
(Semmartin et Oesterheld, 2001; Baron et al., 2002) mais Dyer et al. (1993) ont proposé que la
production primaire était stimulée pour des niveaux intermédiaires d’intensité de paturage.
Deuxiemement, le paturage peut agir par un effet sur la composition spécifique de la végétation. La
composition spécifique des communautés végétales peut en effet varier en fonction de 1’intensité du
paturage (OIff et Ritchie, 1998). Comme les plantes peuvent présenter des réponses au paturage
spécifiques en terme de production primaire et de qualité de végétation, on peut s’attendre a ce que
la structure des communautés végétales ait certaines conséquences sur les paramétres fonctionnels

de I’écosysteme.

De nombreuses études ont rapporté un effet significatif du paturage sur le cycle des
nutriments mais, de nouveau, différentes tendances opposées apparaissent selon les études. Frank &
Evans (1997), McNaughton et al. (1997); Frank & Groffman (1998) ont pu montré que le paturage
stimulait le taux de minéralisation nette de 1’azote du sol tandis qu’a I’inverse, Ritchie ef al. (1998);
Moretto et al. (2001) ont montré que le paturage conduisait a une décélération du cycle de 1’azote.

La qualité et la quantité de la litiere végétale influence le taux de décomposition de la maticre
organique végétale (Wedin, 1995; Pastor et Cohen, 1997), et a un impact sur la croissance et
I’activité des microorganismes du sol en contrlant les flux de carbone vers le sol (Holland et
Detling, 1990; Zak et al., 1994). Sachant ceci, il peut étre supposé que le taux de minéralisation
nette de 1’azote du sol est relié a la qualité et la quantité de la production de biomasse végétale des

communautés (van der Krift et Berendse, 2001; Knops et al., 2002).

L’effet de variations spatiales de I’intensité du paturage sur les fonctions de 1’écosystéme a
travers un impact sur les caractéristiques fonctionnelles des communautés végétales restent a ce jour
peu documenté (Seagle ef al., 1992). En effet, la plupart des études s’intéressant a I’impact du
paturage sur le fonctionnement des écosystémes n’ont pris en compte qu’un seul niveau d’intensité
de paturage (i.e. paturé ou non) et peu d’études ont rapporté les effets de multiples niveaux
d’intensité de paturage par des herbivores naturels sur ce sujet (mais voir Baron et al., 2002;

Mclntire et Hik., 2005). Les prairies naturelles paturées de fagon extensive constituent un modele
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biologique parfaitement adapté pour étudier les effets de multiples niveaux d’intensité de paturage
sur le fonctionnement de I’écosystéme et pour comparer cet impact entre différentes communautés
végétales car I’hétérogénéité spatiale de la végétation est liée a un gradient naturel d’intensité de
paturage.

Nous avons mené une telle étude au sein d’une prairie humide paturée extensivement située
sur la cote atlantique francaise. Ce type de praire anciennement poldérisée est constitué de trois
communautés végétales (mésophile, méso-hygrophile et hygrophile), déterminées par de légeres
variations topographiques et le patron d’inondation. Il a ét¢ montré que ce patron de végétation était
paturé de facon sélective aussi bien entre les communautés que au sein des communautés végétales
(Loucougaray et al., 2004). La mosaique végétale qui en résulte est composée de patchs de
végétation présentant d’importants contrastes de composition spécifiques et qui peuvent étre classés
en fonction d’un gradient d’intensité de paturage.

Dans ce chapitre, nous avons utilisé cette mosaique de végétation pour déterminer 1/ si les
variations d’intensité de paturage et de structure des communautés végétales (i.e. composition
spécifique et patron de dominance) pouvaient conduire a des variations de la qualit¢ de la
végétation et de la production primaire; 2/ et dans quelle mesure ces caractéristiques fonctionnelles
de la végétation (PPNA, C/N) pouvaient étre reliées aux taux de minéralisation nette de 1’azote du

sol. Les mécanismes potentiellement impliqués dans ces patrons seront discutés.

2. MATERIELS ET METHODES

2.1. Site d’étude

Cette ¢étude a été menée dans une prairie humide permanente, au sein du Marais poitevin, sur
la cote atlantique frangaise (46° 28°N; 1° 13°W). Le climat est de type atlantique tempéré. Les
prairies du Marais Poitevin ont été crées a la suite de processus de poldérisation vers le 10° siécle.
Cette prairie humide a été depuis cette époque paturée par des troupeaux de bovins et d’équins
chaque année sur une période allant de avril a décembre. Le sol de cette prairie présente un une
texture argileuse et un caractére hydromorphique marqué (Amiaud et al., 1998). On observe une
topographie constituée de dépressions, de replats plus élevés et de pentes douces intermédiaires,
avec un dénivelé ne dépassant pas 70 cm. Les replats présentent une communauté végétale
mésophile (M), caractérisée par des espeéces graminées et graminoides telles que Cynosurus
cristatus, Lolium perenne, Elymus repens et Carex divisa. Les pentes présentent une communauté

végétale méso-hygrophile (Mh) et sont caractérisées par une salinité résiduelle du sol (Amiaud et
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al., 1998) ainsi que par la présence d’espéces végétales sub-halophiles telles que Juncus gerardi,
Alopecurus bulbosus et Parapholis strigosa (Bouzillé et Tournade, 1994; Bonis et al., 2005). Les
dépressions, inondées en hiver et au début du printemps, présentent une communautés végétale
hygrophile (H) avec des espéces végétales tolérantes a la submersion telles que Agrostis stolonifera,

Glyceria fluitans, et Eleocharis palustre.

2.2. Echantillonnage

Cette étude a été menée en 2002 dans la prairie communale des Magnils-Reigniers. Cette
prairie est traditionnellement paturée par des bovins et des équins du mois d’avril au mois de
décembre. Les points d’échantillonnage de la végétation et du sol sont tous situés au sein d’un
dispositif expérimental, mis en place en 1995 pour étudier les conséquences de divers régimes de
paturage sur la végétation (cf. Dispositif expérimental) Dans le cadre de cette étude,
I’échantillonnage a été réalisé dans trois types de situations : dans un enclos paturé par des bovins
(2ha, 2 bovins/ha), dans un enclos paturé par des équins (4ha, 1 équin/ha) et dans un exclos de
longue durée, non paturé depuis 1995 (4 ha).

Les communautés végétales mésophiles, méso-hygrophiles et hygrophiles recouvrent
respectivement environ 50%, 15% et 35% de la surface des enclos et apparaissent de fagon
répétitive 2 a 3 fois par enclos (Amiaud, 1998). Lorsqu’elles sont paturées, chaque communauté
végétale présente une structure de végétation en mosaique de patchs alors que leur végétation est
relativement homogeéne en situation non paturée (Loucougaray, 2003; Loucougaray et al., 2004).

Dans les deux situations paturées, 13 types de patch de végétation peuvent Etre notés en
fonction de la communauté végétale (M, Mh or H) et de la nature des herbivores (bovins ou équins)
(Loucougaray et al. 2004; Loucougaray 2003). Ces patchs sont distingués sur la base de la hauteur
moyenne de végétation et de leur composition floristique et sont de plus soumis a des intensités de

paturage différentes (Tab. 5.1, fig. 5.1).

2.3. Mesures de végétation et du sol

La Production Primaire Nette Aérienne (PPNA), le ratio C/N de la biomasse végétale aérienne
et le taux de minéralisation nette de 1’azote du sol ont été mesurés dans 1’ensemble des 13 types de
patchs de végétation des différentes communautés végétales ainsi que dans chacune des trois

communautés végétales non paturées dans I’exclos de longue durée.
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Tableau 5.1.
Principales caractéristiques des patchs étudiés

Nom Paturage Hautelrlr h}tensité de
canopée (cm) paturage
Meésophile
MO (Mab) Aucun > 30 0
M1 (Mcrot) Equins >30 64.9+4.9a
M2 (Mhaut) Bovins >30 68.9£12.7ab
M3 (Mbasbo) Bovins <15 86.8+8.7b
M4 (Mbaseq) Equins <15 88.240.5b
Méso-
Hygrophile
MhO0 (Mhab) Aucun > 30 0
Mh1 (Mhjbo) Bovins <15 63.41+2.8a
Mh2 (Mhjeq) Equins <15 66.513.0a
Mh3 (MhHm) Equins <15 79.1£6.0b
Mh4 (MhPcHm) Bovins <15 80.3+4.9b
MhS5 (MhPc) Equins <15 84.7+4.6b
Hygrophile
HO (Hab) Aucun > 30 0
H1 (Hcrot) Equins > 30 55.1+4.2a
H2 (Hmoyeq) Equins <15 63.615.4ab
H3 (Hmoybo) Bovins <15 72.9+1.6b
H4 (Hras) Equins <15 73.8+7.4b

Les patchs sont classés et nommés en fonction de I’intensité croissante de paturage a laquelle ils
sont soumis (I’absence de paturage est indiquée par un 0). Des lettres identiques indiquent 1’absence
de différence significative au sein des colonnes (ANOVA et test de Fisher pour chaque
communauté végétale). Les patchs de végétation ont été séparés en patchs hauts (hauteur moyenne
de la canopée > 30 cm) et patchs bas (hauteur moyenne de la canopée < 15 cm).
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Dans le but d’estimer I’effet de la défoliation (herbivorie immédiate) par rapport a I’effet des
contrastes de composition floristiques, des exclos de courte durée ont également été mis en place
pour chacun des 13 patchs de végétation avant le début de la saison de paturage et pour la durée de
cette étude (de mars a juillet) La PPNA et le ratio C/N de la végétation ont alors été mesuré pour

chacun des 13 types de patchs a la fois en situations paturée et non paturée.

2.3.1 Production Primaire Nette Aérienne

La Production Primaire Nette Aérienne (PPNA) a été mesurée sur une période de dix
semaines (de la mi avril a la fin juin) pour chacun des patchs de végétation (1) en situation paturée,
(2) dans les exclos de courte durée, afin d’estimer 1I’impact de la suppression du paturage et (3) dans
les trois communautés végétales non paturées de 1’exclos de longue durée.

La méthode des exclos mobiles (McNaughton et al. 1996) a été utilisée pour mesurer la
production primaire de la végétation en conditions paturées. Cette méthode permet de prendre en
compte a la fois de la quantité de biomasse végétale consommée par les herbivores et de celle qui
repousse entre deux passages de 1’herbivore dans le calcul de la PPNA pour chaque période de
temps. Chaque exclos mobile (10 m?) a été mis en place dans un patch de végétation effectivement /
précédemment paturé afin d’empécher le paturage pour une durée de 15 jours. Au début de cette
période, la quantité de biomasse végétale aérienne est récolté sur une surface de 625 cm? (n=4) dans
I’exclos. Aprés 15 jours de suppression du paturage, 4 échantillons de biomasse sont de nouveau
récoltés a des endroits non précédemment échantillonnés. L’exclos mobile est alors déplacé vers un
autre patch de végétation paturée. La PPNA est alors calculée comme la somme des incréments
positifs de biomasse végétale (morte et vivante) au cours de cing successives périodes de 15 jours.

Dans les exclos de courte durée et de longue durée, la biomasse végétale est prélevée suivant
la méme fréquence, tous les 15 jours et la PPNA est calculée selon la méme formule.

Dans tous les cas, la biomasse végétale est récoltée en coupant la végétation au ras du sol dans
des quadrats de 25 cm x 25 cm avec 4 réplicats pour chaque patch et a chaque date de prélévement.
La biomasse végétale est séparée en biomasses morte et vivante, puis séchées 48h a 65°C avant

~ , . . . o, ‘s N 2 |
d’étre pesée. La production primaire est exprimée en g Matiere Séche.m™.j".

2.3.2. Composition spécifique

La composition spécifique a été relevée en juillet 2002 dans 15 quadrats de 25 cm x 25 cm pour
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Figure 5.1. Fréquence de différents types biologiques au sein des patchs de végétation mésophiles
(M), méso-hygrophile (Mh) et hygrophiles (H). Monocotylédones pérennes (noir) Monocotylédones
annuelles (blanc hachuré) Dicotylédones (blanc) et Iégumineuses (ponctué)
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Figure 5.2A. Production primaire aérienne nette (g MS m™ j' + ES) des différents patchs de
végétation des communautés mésophile (M), méso-hygrophile (Mh) et Hygrophile (H). Pour
chaque communauté les patchs sont classés dans le sens de 1’intensité croissante de paturage. Les
lettres identiques indiquent I’absence de différences significatives (test de Fisher)

84

Chapitre III : Relations entre I’intensité de paturage, la production primaire et les processus du sol



chaque patch de végétation. Les espéces ont ¢té¢ classés selon quatre catégories de types
biologiques : monocotylédones pérennes, monocotylédones annuelles, dicotylédones (hors
légumineuses) et légumineuses. La similarité de la végétation entre les patchs paturés et les
communautés non paturées (exclos de longue durée) a été estimée a I’aide de 1’indice de similarité

de Serensen.

2.3.3. Ratio C/N

Les teneurs en carbone et azote de la biomasse végétale aérienne, phytomasse et liticre, ont
¢té mesurées a I’aide d’un autoanalyseur CHN (Perkin-Elmer) avec trois réplicats pour chaque
patch de végétation. Les échantillons de végétation ont été récoltés le 15 juin 2002 (Pic de
biomasse) dans des quadrats de 25 cm x 25cm. La phytomasse et la litiere végétale sont ensuite

séparées, séchées 48h a 65°C puis broyées a I’aide d’un broyeur a bille avant analyse.

2.3.4. Taux de minéralisation nette de [’azote du sol

Les taux de minéralisation nette de 1’azote du sol ont été mesurés en procédant a six
incubations successives in situ de sol, durant chacune 4 semaines, depuis avril jusqu’a septembre
2002. Les teneurs initiales en azote du sol sont déterminées avant chaque incubation. Les
¢chantillons de sol sont collectés dans 1’horizon superficiel du sol (0-10 cm) et homogénéisés. Une
fraction de I’échantillon est alors ré-enterrée in situ dans un sac étanche pour une durée de 4
semaines et I’autre fraction est analysée pour déterminer le stock initial en azote minéral du sol. Six
réplicats sont réalisés pour chaque patch de végétation et a chaque date d’échantillonnage. Le taux
de minéralisation nette de I’azote est calculé comme la différence entre 1’azote minéral extrait a la
fin et au début de chaque incubation et exprimé en pg N g sol sec j”'. Chaque échantillon de sol est
mis a agité 1 heure dans une solution de KCI (1M) afin d’extraire 1’azote inorganique (50 mL de
KCI pour 10g de sol frais) puis filtré. Les teneurs en ammonium sont obtenues par
spectrophotométrie a 625 nm. Les teneurs en nitrates sont obtenues par spectrophotométrie a 543
nm apres réduction sur une colonne de cadmium. A 1’aide d’une chaine analytique (Jascow

Instrument).
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Figure 5.2B. Ratio C/N (£ ES) de la biomasse végétale aérienne des différents patchs de végétation
des communautés mésophile (M), méso-hygrophile (Mh) et Hygrophile (H). Pour chaque
communauté les patchs sont classés dans le sens de 1’intensité croissante de paturage. Les lettres

identiques indiquent I’absence de différences significatives (test de Fisher).
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Figure 5.2C. Taux de minéralisation nette de 1’azote du sol (ug N g sol sec jour' + ES) des
différents patchs de végétation des communautés mésophile (M), méso-hygrophile (Mh) et
Hygrophile (H). Pour chaque communauté les patchs sont classés dans le sens de I’intensité
croissante de paturage. Les lettres identiques indiquent 1’absence de différences significatives (test

de Fisher).
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2.4. Analyse des données

L’intensité de paturage qui caractérise chaque patch de végétation a été calculé comme le
pourcentage de biomasse végétale disponible effectivement consommé par les herbivores (biomasse
végétale consommée / (biomasse initiale + PPNA) ; voir Chapitre I). L’effet a court terme du
paturage (i.e. ’effet du prélévement de biomasse par les herbivores pendant la saison de paturage en
cours) sur les paramétres de la végétation a été estimé en comparant la végétation entre les patchs
effectivement paturés et les patchs dans les exclos de court terme. L’effet a long terme du paturage
(i.e. lié¢ aux changements de végétation induits par le paturage) sur les paramétres de la végétation a
¢té estimé en comparant les patchs de végétation dans les exclos de court terme et la végétation de
I’exclos de long terme.

Les parametres du sol et de la végétation ont été analysé par une ANOVA hiérarchique avec
le type de communauté végétale (premier niveau) et les patchs comme facteurs fixes. Ces
parametres ont ensuite été analysé a I’aide ’ANOVAs a une voie pour chaque communauté
végétale séparément. Pour chaque communauté végétale, 1’effet a court terme du paturage et du
type de patch ont été analysé en ANOVA a deux voies. Des régressions linéaires sont été réalisées
pour tester la relation entre 1’intensité de paturage et la similarité de la végétation des patchs paturés
comparée a la végétation non paturés de 1’exclos a long terme ; entre la minéralisation nette de
I’azote du sol et la production primaire ; et entre la minéralisation nette de I’azote et le ratio C/N de
la biomasse végétale. La normalité et ’homogénéité des variances des jeux de données ont été
vérifiées avant 1’utilisation des tests paramétriques. Les analyses ont été réalisées a ’aide du

logiciel MINITAB 13.31 (MINITAB Inc.)

3. RESULTATS

3.1. Paramétres fonctionnels de la végétation paturée

A T’échelle de la communauté végétale (i.e. M vs. Mh vs. H), la PPNA est significativement
plus importante en exclos de long terme qu’en situation paturée dans le cas des communautés M et
Mh. La méme tendance, non significative, est observée pour la communauté H (Tab. 5.2). Le ratio
C/N de la biomasse végétale aérienne est plus élevé au sein de I’exclos de long terme qu’en
situation paturé pour les communautés M et H et cette tendance n’est significative que pour la
communauté H (Tab. 5.2). Le ratio C/N moyen ne varie pas significativement entre les

communautés Mh paturées et non paturées.
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Tableau S.2.

Production primaire nette aérienne (g MS m™ j” + ET) et ratio C/N (+ ET) de la biomasse végétale
aérienne des trois communautés végétales, en situation paturée, en exclos de court terme et en
exclos de long terme.

PPNA Ratio C/N
M Mh H M Mh H
Paturé 453+2.10a 3.294+2.64a 2.78+1.58a 23.70t4.55a 24.21+4.78 a 21.21+3.16a

Exclos de court 5.8742.09ab 3.27+2.24a 3.05£1.09 a 25.56+7.70a 21.52+3.65a 22.18+4.00 a
terme

Exclos de long 8.14+0.22b  7.50£0.60b 4.05+1.12a 31.4840.40 a 23.03£1.20a 27.12+4.02b
terme

PPNA: production primaire nette aérienne. Les lettres identiques indiquent 1’absence de différences
significatives dans une colonne (test de Fisher).

Tableau 5.3.

Résultats des ANOV As hiérarchiques testant I’effet du type de communauté végétale (facteur de
niveau principal) et des patchs sur la production primaire (PPNA), le ratio C/N et le taux de
minéralisation de I’azote en situation paturée.

Communauté Patchs
Situation paturée
PPNA 921 ** 8.54 ***
C/N 431 * 7.27 *FE*
Minéralisation N 478 * 2.13 *

*: p<0,05; **: p<0,01; ***: p< 0,001

Tableau 5.4.

Résultats des ANOVAs testant les effets des patchs et de la protection vis-a-vis des herbivores
(paturé vs. exclos de court terme) sur la production primaire (PPNA) et le ratio C/N de la
végétation.

PPNA C/N

M Mh H M Mh H
Patchs 325 % 37.7%%* 10.16%** 0.89 3.41%* 3.15
Protection 407 0.00 0.65 1.00 4.71%* 0.10
Interaction 1.26 2 76% 738 ] (&% 2.57 0.81

*: p<0,05; **: p<0,01; ***: p< 0,001
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Au sein de la prairie paturée, les parametres fonctionnels de la végétation présentent des
variations spatiales significatives car la PPNA et le ratio C/N de la végétation varient
significativement entre les communautés et au sein des communautés végétales, c’est a dire entre
les patchs (Tab. 5.3). La PPNA peut varier d’un facteur 8 entre les patchs de végétation tandis que
le ratio C/N de la phytomasse varie de 30 a 20. Ces variations peuvent &tre reliées au niveau
d’intensité de paturage, la PPNA étant significativement plus faibles dans les patchs intensément
paturés que dans les patchs faiblement paturés pour chaque communauté végétale (Fig. 5.2A). Les
régressions linéaires montrent des tendances consistantes de la variation de la PPNA le long du
gradient d’intensité de paturage selon les communautés végétales (M : R? = 0,4666 ; p = 0,004 ;
Mh : R*?=0,3675; p=10,005; H: R*=0,2871 ; p = 0,032). Le ratio C/N de la biomasse végétale
diminue significativement lorsque 1’intensité de paturage augmente dans les communautés M (R? =
0,522 ; p = 0,008) et Mh (R? = 0,2756 ; p = 0,044) alors que cette tendance n’est pas significative
pour la communauté H (R? = 0,0609 ; p = 0,439) (Fig. 5.2B). La production végétale diminue donc
en quantité et augmente en qualité¢ le long du gradient croissent d’intensité de paturage avec des
tendances de variations trés similaires pour les trois communautés végétales. L’amplitude de la
variation de la PPNA apparait cependant plus grande dans la communaut¢ Mh que dans les
communautés M et H (Fig. 5.2).

Certaines exceptions a cette tendance peuvent étre notées. Le patch intensément paturé MhS5 et
les patchs faiblement paturés Mhl et Mh2 présentent des ratios C/N similaires. Deux patchs
faiblement paturés, Mh1 et H2, tendent a avoir une PPNA plus importante que celle de la végétation

non paturée de I’exclos de long terme.

3.2. Influence a court terme du paturage

Pour une composition floristique identique, la production primaire de 9 patchs sur 13 tend a
étre plus importante en exclos de court terme qu’en situation paturée alors que les quatre autres
patchs, soumis a des pressions de paturage faibles ou intermédiaires, (M2, H2, Mhl et Mh3),
tendent a avoir une production primaire supérieure en situation paturée (Fig. 5.3A). Néanmoins, cet
effet a court terme de la protection de la végétation vis-a-vis des herbivores sur la PPNA apparait
non significatif quelle que soit la communauté végétale alors que ’effet du type de patch sur la
PPNA est tres significatif (Tab. 5.4).

L’exclusion a court terme des herbivores conduit a des effets trés variés sur le ratio C/N de la

biomasse végétale au sein des communautés végétales M et Mh selon les patchs de végétation
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Figure 5.3A. Production primaire (PPNA) des patchs de végétation paturés (g MS m™ j) en
fonction de la PPNA des patchs de végétation protégés pour la saison. La courbe en pointillé
correspond a 1’égalité entre les deux productions. Chaque point représente un type de patch et est la
moyenne de 4 réplicats. Triangle : mésophile, carré : méso-hygrophile, rond : hygrophile.
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Figure 5.3B. C/N de la végétation aérienne des patchs en fonction du C/N de la végétation aérienne
des patchs protégés pour la saison. La courbe en pointillé correspond a I’égalité entre les deux C/N.
Chaque point représente un type de patch et est la moyenne de 3 réplicats.
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tandis qu’aucune variations significative n’est relevée entre les patchs de la communauté H (Tab.
5.4). Le ratio C/N de la biomasse végétale aérienne tend a étre plus élevé en situation paturée que

non paturée pour six patchs alors qu’il tend a étre plus faible pour les sept autres Fig. 5.3B).

3.3. Influence a long terme du paturage : I’effet des « assemblages d’espéces »

I1 existe une variabilité de la PPNA et du ratio C/N de la biomasse végétale entre les patchs de
végétation au sein des exclos de court terme (i.e. sans I’effet du prélévement de biomasse par les
herbivores). La PPNA des patchs en exclos de court terme tend a étre plus faible que celle de la
végétation non paturée de I’exclos de long terme. L’effet a long terme du paturage sur la PPNA
apparait par conséquent négatif et cet impact tend a étre plus important dans le cas des patchs issus
d’intensités de paturage fortes que dans ceux issus d’intensité faibles (Fig. 5.4A). Cette tendance est
significative pour les communautés Mh et H. L’effet négatif a court terme du paturage sur la PPNA
semble donc renforcer 1’effet négatif a long terme du paturage.

L’effet & long terme du paturage sur le ratio C/N de la biomasse végétale différe selon les
communautés végétales et varie dans une gamme allant d’un effet nul négatif (Fig. 5.4B). Dans la
communauté Mh, aucune différence significative de ratio C/N n’est relevée entre les patchs.

Les variations de C/N trouvées entre les patchs de végétation en situation paturée découle
donc probablement principalement de I’effet a court terme du paturage. Dans les communautés M et
H, il existe une variabilit¢ du ratio C/N entre les patchs en exclos de court terme. Dans la
communauté H, le ratio C/N le plus bas est trouvé pour le patch habituellement intensément paturé
H4 tandis que dans la communauté M, le ratio C/N le plus bas est trouvé, a I’inverse, pour le patch
habituellement faiblement paturé M1. Comme ’effet & court terme du paturage sur le ratio C/N peut
aller selon les patchs d’effets positifs a négatifs, les variations de C/N existant au sein des exclos de

court terme ne sont pas représentatives des variations existant au sein de la prairie paturée.

L’effet a long terme du paturage sur la PPNA et le ratio C/N de la biomasse végétale est 1i¢
aux contrastes de composition floristique observés dans cette prairie. L’effet a long terme du
paturage conduit a des modifications de composition floristique a la fois entre la végétation de
I’exclos de long terme et celle des patchs paturés et entre les différents patchs paturés a des
intensités différentes. L’ intensité de paturage qui est exercée sur chaque type de patch de végétation
s’échelonne depuis des intensité de paturage allant de 55% a 88% de biomasse végétale disponible

utilisée (Tab. 5.1). Quelle que soit la communauté végétale, plus la pression de paturage
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Figure 5.4A. Production primaire aérienne nette (g MS m™ j' + ES) des différents patchs de
végétation dans les exclos de court terme (gris) et de la végétation de I’exclos de long terme (noir)
des communautés mésophile (M), méso-hygrophile (Mh) et Hygrophile (H). Pour chaque
communauté les patchs sont classés dans le sens de 1’intensité croissante de paturage. Les lettres
identiques indiquent I’absence de différences significatives (test de Fisher)
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Figure 5.4B. Ratio C/N (£ES) de la biomasse végétale aérienne des différents patchs de végétation
dans les exclos de court terme (gris) et de la végétation de I’exclos de long terme (noir)des
communautés mésophile (M), méso-hygrophile (Mh) et Hygrophile (H). Pour chaque communauté
les patchs sont classés dans le sens de ’intensité croissante de paturage. Les lettres identiques
indiquent 1’absence de différences significatives (test de Fisher).
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caractérisant un patch est forte et plus la composition floristique du patch est éloignée de celle de la
situation non paturée (Fig. 5.5).

Pour les trois communautés végétales, les patchs de végétation peu paturée présentent une
végétation proche de celle de la végétation non paturée dominée principalement par des espéces
pérennes (e.g. E. repens en M1, A. stolonifera en H1, J. gerardi en Mhl). Par contraste, les patchs
de végétation soumis a une pression de paturage forte sont ras et présentent une végétation de
composition floristique nettement différente de celle des situations non paturées incluant
notamment une proportion notable d’espeéces a cycle de vie annuel ou bisannuel et des
légumineuses pour les patchs des communautés Mh et H alors que les especes graminoides
pérennes restent largement dominantes dans les patchs de la communaut¢ M tout au long du
gradient de paturage (Fig. 5.1).

Ces différences de structures et fonctions des patchs de végétation conduisent a observer une
variation de I’accumulation et de la qualité de la litiere végétale aérienne entre les patchs. (Fig. 5.6A
et B). La végétation non paturée de I’exclos de long terme tend a accumuler plus de litiere que les
patchs paturés. L’accumulation de liticre apparait liée a la production primaire des patchs et

diminue le long d gradient de paturage (Fig. 5.6B).

3.4. Liens entre la minéralisation et les paramétres de la végétation

Les taux de minéralisation nette de 1’azote du sol varient significativement entre les
communautés végétales et entre les patchs soumis a des pressions de paturage contrastées (Tab.
5.3). Dans les communautés M et Mh les taux de minéralisation les plus faibles sont relevés dans le
sol de la végétation non paturée (MO et MhO) et dans celui de la végétation faiblement paturée (e.g.
M1 et Mhl) tandis que les taux de minéralisation les plus élevés sont relevés dans le sol de patchs
intensément paturés (M3 et Mh3). Dans la communauté H, la variation des taux de minéralisation
nette de 1’azote du sol entre les différents patchs est non significative mais la minéralisation tend
également a étre plus faible dans les patchs non paturés que paturés (Fig. 5.2C). Les plus faibles
taux de minéralisation de I’azote mesurés sont de I’ordre de 100 a 150 pug N minéralisés en 6 mois
et le plus important supérieur a 300 pg N minéralisés en 6 mois.

La PPNA et le ratio C/N de la végétation sont corrélés positivement (Pearson 0,607 ; p< 0,05)
tandis que le taux de minéralisation nette de I’azote du sol est corrélé négativement avec la PPNA
(Pearson —0.689 ; p< 0,01) et corrélé négativement avec le ratio C/N de la végétation (Pearson —

0.577 ; p< 0,05). Lorsque la PPN ou le C/N sont placés en covariables, il n’y a pas d’effet
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Figure 5.5. Similarité (Indice de Soerensen) de la composition floristique entre les patchs paturés et
la végétation de 1’exclos a long terme en fonction de I’intensité du paturage. Triangle : mésophile,
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Figure 5.6. Ratio C/N des litieres végétale (£ ES) des différents patchs en exclos de court terme
(gris), des patchs paturés (blanc) et de la végétation de 1’exclos de long terme des communautés
mésophile (M), méso-hygrophile (Mh) et Hygrophile (H) pendant la saison de paturage la saison de

paturage (15 juin).
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significatif ni du type de communauté végétale ni de la présence de feéces sur le taux de
minéralisation nette (Fig. 6A et B). Des régressions linéaires négatives ont été calculées entre la
minéralisation de I’azote et la PPNA (fig. 5.7A) et entre la minéralisation et le ratio C/N de la
végétation (fig. 5.7B). Les plus faibles taux de minéralisation ont été relevés pour les patchs non
paturés ou faiblement paturés présentant une forte PPNA (environ 7 4 8 g MS m™ j) et une qualité
de végétation faible (C/N supérieur a 29). Les taux de minéralisation de 1’azote les plus importants
sont relevés dans les patchs fortement paturés caractérisés par une végétation peu productive (moins

de 2,5 g MS/m?/j) et une bonne qualité chimique de végétation ( C/N inférieur a 21).

4. DISCUSSION

4.1. Variations de paramétres fonctionnels de la végétation selon I’intensité du paturage

Notre étude montre que le paturage présente un effet sur la quantité et la qualité¢ de la
production végétale qui est trées semblable pour trois communautés végétales de composition
floristique largement différentes. En situation paturée, I’ANPP moyenne des trois communautés
végétales est diminuée (Rusch et Oesterheld, 1997; Pucheta et al., 1998; Fahnestock et Detling,
2002) et la qualité moyenne de la végétation est augmentée ((Ruess et McNaughton, 1987; Holland
et Detling, 1990; Holland et al., 1992) dans les communautés M et H.

Nous avons pu mettre en évidence que les variations spatiales de I’intensit¢ du paturage
conduisaient a des variations des parameétres fonctionnels au sein des communautés végétales (i.e.
entre les patchs de végétation). L’accroissement de la pression de paturage subie par la végétation
correspond a une diminution de la PPNA et une augmentation de la qualité de végétation au sein de
chacune des communautés végétales. L’amplitude de ces variations de caractéristiques de
végétation provoquée par le paturage peut atteindre une amplitude similaire a celle mesurée entre
des prairies humides a une échelle régionale (Milchunas et Lauenroth, 1993) et est plus importante
que celle reportée par Baron et al. (2002) au sein d’une prairie canadienne soumise a différentes
pressions de paturage. Ce résultat souligne 1’'importance fonctionnelle du réle joué par le patron
spatial de paturage dans les prairies soumises a un paturage extensif et soutient notre hypothese
initiale selon laquelle des variations spatiales de I’intensit¢ du paturage et de la structure de
végétation peuvent entrainer d’importantes variations des fonctions de la végétation au sein de la
prairie.

Il existe en conséquence, au sein de la prairie paturé, un gradient d’intensité de paturage qui

95

Chapitre III : Relations entre I’intensité de paturage, la production primaire et les processus du sol



500 ~
450 ~
400 ~
350 +
300 +
250 +
200 +
150 -
100 ~

50 ~

0 -

-

= H

MO ‘ M1 ‘MZ ‘ M3 ‘ M4 MhO‘Mm ‘MhZ‘MhS‘MM‘MhS HO ‘ H1 ‘ H2 ‘ H3 ‘ H4

Mésophile Mésohygrophile Hygrophile

Figure 5.7A. Quantité de litiére végétale au sol (g MS m™ + ES) des différents patchs (gris) et de la
végétation de 1’exclos de long terme des communautés mésophile (M), méso-hygrophile (Mh) et
Hygrophile (H) avant le début de la saison de paturage (10 avril).
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Figure 5.7B. Quantité de litiére végétale au sol (g MS m™ + ES) des différents patchs en exclos de
court terme (gris), des patchs paturés (blanc) et de la végétation de 1’exclos de long terme des
communautés mésophile (M), méso-hygrophile (Mh) et Hygrophile (H) pendant la saison de
paturage la saison de paturage (25 juin).
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correspond a un gradient de qualit¢ de la végétation et également a un gradient inverse de
production végétale. L’amplitude de ces variations des caractéristiques de la végétation dépend
cependant du type de communauté végétale. En effet, la diminution de PPNA et du ratio C/N de la
biomasse végétale est plus importante au sein des communautés mésophile et méso-hygrophile que
dans la communauté hygrophile ou les variations du ratio C/N entre les patchs ne sont pas
significatives. Ainsi que I’a formulé Cebrian (1999), les patchs de végétation avec une forte qualité
chimique voient un plus grand pourcentage de leur production détournée par les herbivores et un
plus faible pourcentage intégrer le sol sous forme de litiére ce qui conduit a une variation des flux

de carbone au sein de la prairie.

4.2. Influences a court et long terme du paturage

Deux mécanismes majeurs semblent pouvoir expliquer cet impact de 1’intensité du paturage
sur la quantité et la qualit¢ de la production végétale. A court terme, la défoliation exercée par les
herbivores peut induire des réponses physiologiques des espéces végétales et, a long terme, le
paturage est susceptible de modifier la composition floristique des communautés végétales. Ces
deux mécanismes sont susceptibles d’étre modulés en fonction de 1’intensité de 1’herbivorie.

Les contrastes floristiques entre patchs induisent de plus fortes variations d’ANPP que 1’effet
a court terme du paturage. On observe cependant, a court terme, (i.e. apres une saison de protection)
que I’ANPP de la végétation non paturée tend a étre plus importante que celle de la végétation
paturée, quel que soit le type de patch ce qui suggere un effet négatif général de la défoliation sur la
production des especes végétales qui renforce 1’effet a long terme. Ferraro et Oesterheld (2002),
Semmartin et Oesterheld (2001) ont montré que la défoliation entraine généralement une diminution
de la production nette totale. Il existe cependant quelques patchs paturés (4 sur 13) soumis a des
pressions de paturage intermédiaires qui tendent a avoir une production primaire supérieure a celle
des patchs non défoliés. Une telle stimulation de la production primaire par la défoliation est
reportée par certains auteurs (Dyer et al., 1993; de Mazancourt ef al., 1998) mais apparait peu
fréquente dans notre systeme. Il est possible que la défoliation chronique exercée par les herbivores
dans cette prairie ne permet pas aux plantes de constituer des réserves suffisantes pour permettre
cette surcompensation (Turner et al., 1993). Les effet a court et long terme du paturage contribuent
tous deux aux variations de C/N des patchs reportées dans cette étude. L’impact de la défoliation
sur le ratio C/N de la biomasse végétale apparait trés variable selon les patchs. De tels effets

contrastés de la défoliation sur le C/N des tissus végétaux ont été reportés dans d’autres études
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Figure 5.8A. Minéralisation nette de ’azote du sol (ug N g sol sec j') en fonction de la
production primaire de la végétation (g MS m™ j). Triangle : mésophile, carré : méso-hygrophile,
rond : hygrophile. Régression : R? = 0,474 ; p < 0,01. En encart : relation entre minéralisation et
PPN selon la présence ou non de féces. Les résultats des tests de ’effet du type de communauté ou
des feces et de la covariable PPN sur la minéralisation sont présentés sur la figure.
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Figure 5.8B. Minéralisation nette de ’azote du sol (ug N g™ sol sec i) en fonction du ratio C/N de
la végétation. Triangle : mésophile, carré : méso-hygrophile, rond : hygrophile. Régression : R? =
0,331; p < 0,05. En encart : relation entre minéralisation et C/N selon la présence ou non de féces.
Les résultats des tests de I’effet du type de communauté ou des feces et de la covariable C/N sur la
minéralisation sont présentés sur la figure.
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(Polley et Detling, 1989; Green et Detling, 2000; Mikola et al., 2000; Williams et al., 2003; Simon
et al., 2004). Guitian & Bardgett (2000) soulignent ’importance des réponses spécifiques a la
défoliation qui peuvent étre trés différentes en fonction de la tolérance des especes végétales au

paturage et selon I’intensité du paturage.

Nous avons pu mettre également en évidence I’existence d’une variation de la PPNA et du
C/N de la végétation entre les patchs en exclos de court terme, c’est a dire en 1’absence d’un effet
du prélévement de biomasse de 1’année en cours. Ces variations apparaissent par conséquent lices
aux différences de composition floristique entre les patchs.

Les contrastes floristiques sont maximaux/ maximisés le long du gradient de paturage : plus
I’intensité de paturage est forte et plus la composition floristique d’un patch différe de celle de la
végétation de I’exclos de long terme. En particulier, les espéces qui occupent jusqu’a 70 - 90% en
situation non paturé (E. repens dans le M, J. gerardi dans le Mh et 4. stolonifera dans le H), ne sont
plus que marginalement notées voire absentes dans les patchs intensément paturés. Réciproquement
I’occurrence d’especes annuelles et [égumineuses est nettement plus forte dans les patchs fortement
paturés. Ces observations sont cohérentes avec les résultats d’autres études de systémes prairiaux
paturés (Pucheta et al., 1998) et soutiennent I’hypothése que la variation des paramétres de quantité
et de qualit¢ de production végétales sont causées principalement par les modifications de
composition floristique générées par le paturage.

La végétation de I’exclos de long terme est caractéristique d’une prairie humide ou la
dynamique de la végétation est généralement régulée par la compétition pour la lumiére et pour les
ressources minérales du sol (Burke et al., 1998) avec des especes végétales tres productives, de type
pérenne. La modification de la composition spécifique observée ici avec I’augmentation d’intensité
de paturage cadre avec les travaux de Milchunas et Lauenroth (1993) puisqu’on observe, avec
I’augmentation d’intensité du paturage, un remplacement des espéces présentant des traits de vie
adaptées a la compétition pour les ressources au profit de celles adaptées a une tolérance au
paturage. Ainsi les espéces pérennes de haute taille avec un investissement en structure important
sont remplacées par des espéces annuelles et 1égumineuses ou certaines pérennes tolérantes au
paturage dans les patchs intensément paturés. Ce remplacement d’espéce se traduit sur le plan
fonctionnel par une diminution de I’ANPP et du C/N des patchs paturés par rapport a la végétation
non paturée. Les modification de la composition floristique conduisent cependant a des
conséquences différentes selon les communautés végétales. Au sein des communautés M,
I’augmentation de 1’intensité du paturage conduit au remplacement de 1’espéce pérenne dominante

E. repens par une autre graminée pérenne L. perenne et a ’installation de I1égumineuses. Dans les
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communautés Mh et H, I’augmentation de I’intensité du paturage conduit au remplacement des
especes dominantes pérennes par des especes annuelles et des 1égumineuses. Comme 1’ont proposé
Semmartin et al. (2004), le paturage semble induire une plus forte modification fonctionnelle de la

végétation des sites humides que secs.

4.3. Liens entre parametres fonctionnels de la végétation et processus du sol

Pour les 3 communautés végétales étudiées, les différents patchs montrent des patrons de
minéralisation nette de ’azote différents et ces variations sont significativement corrélées aux
variations de production primaire et de ratio C/N de leur végétation. Ces résultats suggerent
fortement que les variations de quantité et de qualit¢ de la production végétale induite par le
paturage se répercute sur les ressources en maticre végétale qui intégrent le sol et régulent la
biomasse et I’activité des microorganismes du sol (Bardgett et al., 1998).

Trois hypothéses peuvent étre formulées pour expliquer le lien entre les parametres de la
végétation et la minéralisation de 1’azote. Premicrement, la qualité des tissus végétaux est
généralement corrélé positivement au taux de décomposition de la litiere végétale (Wedin, 1995).
Une augmentation de la qualité de la litiére est donc susceptible d’augmenter le taux de libération
d’azote dans le sol. Deuxiémement, la diminution du ratio C/N de la litiecre augmenterait la
limitation en carbone pour les microorganismes hétérotrophes qui seraient alors moins bons
compétiteurs pour 1’azote minéral, ce qui augmenterait la disponibilité de I’azote minéral pour les
plantes (Kaye et Hart, 1997). Enfin, les variations des flux de litiére pourraient réguler la croissance
et de I’activité microbiennes (Zak et al., 1994; Hooper et Vitousek, 1998). La réduction la quantité
de litiere entraine une réduction de la ressource en carbone pour les microorganismes du sol (Tracy
et Frank, 1998; Stark et Grellmann, 2002) et cette réduction peut conduire a une diminution de la
biomasse microbienne et donc a une diminution de la quantité d’azote immobilisée dans la
biomasse microbienne (Holland et Detling, 1990) ce qui a pour conséquence d’augmenter le taux de
minéralisation net de I’azote.

Les variations de quantité et la qualité de la biomasse végétales peuvent donc toutes deux
fournir des mécanismes explicatifs pertinents pour les variations des taux de minéralisation de
I’azote du sol (Fahnestock et Detling, 2002) Des expérimentations en conditions controlées sont en
cours pour tester en particulier si les variations de flux de C vers le sol peuvent influencer la

minéralisation nette de I’azote des sols indépendamment de la qualité de la litiere.
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5. CONCLUSION

Les trois communautés végétales présentes dans la prairie de cette étude présentent des
réponses fonctionnelles a I’intensit¢ du paturage trés similaires. En effet, quelle que soit la
communauté végétale, plus ’intensité de paturage exercée par les herbivores est élevée et plus la
production primaire est faible et la qualité de la végétation élevée. Nous avons de plus pu montré
que le taux de minéralisation nette de I’azote des sols était stimulé par le paturage ((Frank et Evans,
1997; McNaughton et al., 1997; Frank et Groffman, 1998) et inversement corrélé au niveau de
production primaire et au ratio C/N de la végétation ce qui soutient I’idée que la végétation
influence les processus du sol (van der Krift et Berendse, 2001; Knops ef al., 2002). Nos résultats
montrent que le niveau d’intensité de paturage joue un réle majeur dans la structure et le
fonctionnement de la végétation et indirectement sur le processus de minéralisation nette de I’azote

des sols.
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CHAPITRE IV :
INFLUENCE DE LA QUANTITE ET DE LA QUALITE DE LA LITIERE
VEGETALE SUR LES PROCESSUS DU SOL

RESUME

Le paturage peut modifier la quantité et la qualité des entrées de matériel végétal vers le sol et
ainsi influencer indirectement les microorganismes hétérotrophes du sol qui dépendent de ces
apports de carbone. Cependant, il a été observé que la réduction de la biomasse végétale pouvait
diminuer le taux de minéralisation nette de 1’azote du sol en diminuant 1’activité microbienne ou
bien, a I'inverse, pouvait stimuler la minéralisation de 1’azote en diminuant I’immobilisation
microbienne de I’azote. Le sol utilisé dans cette expérience provient d’une prairie ou le paturage
crée des variations spatiales de la minéralisation nette de 1’azote du sol ainsi que du couvert végétal.
Notre objectif était de déterminer si une réduction des apports de biomasse végétale vers le sol
pouvait augmenter le taux de minéralisation nette de 1’azote et si la qualité chimique de la biomasse
végétale affect 1’effet de ces apports. Nous avons procédé a des incubations de sol d’une durée de
94 jours en présence de différentes quantités et qualités de litiere végétale.

Les apports croissants de carbone (de 500 a 8000 pg C g™ sol) au sol par la litiére végétale ont
stimulé la croissance et I’activité microbienne du sol. La biomasse N microbienne a été stimulée par
les apports croissants de C sans aucun effet du C/N des litieres tandis que 1’activité de dégradation
du FDA ¢était stimulée de fagcon synergique par 1’augmentation de la quantité et de la qualité des
litieres. Cette stimulation a conduit & une augmentation de la teneur en azote minéral du sol avec la
litiere de forte qualité (C/N 11) comparé au témoin de sol sans litiére tandis que 1’apport de litiére
de qualité moindre (C/N de 22 et 46) conduisait a une diminution de cette teneur en azote minéral
comparé au témoin. En 1’absence d’une diminution importante de 1’activité microbienne, cette
diminution de teneur en azote minéral apparait découler d’'une augmentation de I’immobilisation
microbienne de 1’azote. Nos résultats fournissent une preuve expérimentale que la réduction de la
quantité de litiere peut avoir des effets opposés sur la minéralisation nette de 1’azote de ce sol de
prairie paturée. En dessous d’un seul de qualit¢é de végétation de 22 de C/N, le taux de

minéralisation nette de [’azote apparait dépendre principalement du taux d’immobilisation
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microbien de 1’azote et les herbivores peuvent alors influencer les flux nets d’azote en controlant

I’importance du taux d’immobilisation de ’azote par les microorganismes du sol.
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1. INTRODUCTION

Malgré le nombre important d’études sur I’impact des herbivores sur le cycle de I’azote, la
question de savoir comment les herbivores accélérent ou décélerent le cycle de I’azote est toujours
débattue (Bakker et al., 2004). Les herbivores peuvent stimuler le taux de cyclage des nutriments
(Holland et Detling, 1990; Tracy et Frank, 1998; Frank ef al., 2000; Sirotnak et Huntly, 2000) ou le
diminuer (Pastor et al., 1993; Ritchie et al., 1998; Van Wijnen et al., 1999). La croissance et
I’activité des microorganismes qui controlent les processus de décomposition et de minéralisation
de I’azote dans le sol dépendent en partie de la quantité et de la qualité des apports de matiére
organique vers le sol (Knops et al., 2002) Les herbivores peuvent modifier la qualité et la quantité
de ces entrées de matiere organique végétale vers le sol, et exercer ainsi une influence indirecte
importante sur le processus microbien de minéralisation nette de 1’azote du sol (Bardgett et al.,

1998).

De nombreux travaux ont porté sur I’influence indirecte du paturage sur les processus du sol a
travers I’impact, positif ou négatif, des herbivores sur la qualité chimique de la végétation (Pastor et
Cohen, 1997; Ritchie et al., 1998; Bakker ef al., 2004). 1l a été montré que le taux de décomposition
et la minéralisation nette de 1’azote étaient positivement corrélés a la qualité de la végétation
(Melillo et al., 1982; Taylor et al, 1989; Aerts et de Caluwe, 1997). En conséquence, les
modifications de composition spécifique et de qualit¢ de végétation des communautés végétales,
induites par le paturage peuvent conduire, selon les cas, a une stimulation ou une décélération du

cycle de I’azote (Pastor et al., 1993; Stark et al., 2002; Semmartin et al., 2004).

La croissance des microorganismes hétérotrophes est généralement limitée par le carbone
(Hodge et al., 2000). 11 est en conséquence attendu que les herbivores puissent réguler la biomasse
microbienne via leur influence sur la biomasse végétale. Cette hypothése est soutenue par les
travaux qui ont trouvé une relation positive entre la production végétale et la biomasse microbienne
des sols (Zak et al., 1994; Tracy et Frank, 1998). Néanmoins les conséquences des variations de
flux de C vers le sol sur le processus de minéralisation de I’azote restent mal connues. Certains
auteurs ont montré que les flux de C soutenait 1’activité microbienne et favorisait la minéralisation
nette (Zak et al., 1993; Hungate ef al., 1997; Hamilton et Frank, 2001) tandis que d’autres montrent
que les flux de C soutiennent I’immobilisation de 1’azote par les microorganismes du sol et
diminuent la minéralisation nette de 1’azote (Bazzaz, 1990; Diaz et al, 1993; Gallardo et

Schlesinger, 1995; Schaeffer et al., 2003). En conséquence, la réduction de la biomasse végétale et
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donc des flux de C vers le sol par les herbivores peut conduire a une stimulation (Holland et
Detling, 1990; Burke et al., 1998) ou une diminution (Van Wijnen et al., 1999) du taux de

minéralisation nette de [’azote des sols.

Le paturage est susceptible d’influencer simultanément la quantité et la qualité de la biomasse
végétale et il est possible que I’interaction de ces deux parameétres explique une partie des effets
contrastés des flux de C sur la minéralisation de 1’azote selon les situations.

Nous avons observé dans des prairies humides une augmentation de la minéralisation nette de
I’azote du sol le long d’un gradient d’intensité¢ de paturage en relation avec une diminution de la
production primaire et une amélioration de la qualité de la végétation (Rossignol et al., 2006). Sur
le terrain, il est difficile de dissocier 1’effet des variations de quantité et de qualité de litiére sur les
processus microbiens. Nous avons cherché ici @ mesurer expérimentalement 1’effet de variations de
quantité de litiere (particuliérement de la quantité de C contenue dans les litieéres) et de la qualité de
cette liticre (estimée par le rapport C/N de la biomasse végétale) sur la biomasse microbienne du sol
et le processus de minéralisation de 1’azote.

L’objectif de cette étude expérimentale est de tester a ces deux hypothéses. (1) La réduction
de la quantité de C apportée par la liticre le long du gradient d’intensité de paturage conduit a
observer une diminution de 1’immobilisation de I’azote par les microorganismes du sol et, par la
suite, une augmentation de la minéralisation nette de 1’azote. (2) L’effet de la quantité de litiére sur
les processus microbiens est affecté par la qualité du matériel végétal. Une expérimentation
d’incubation de sol de prairie humide paturée en conditions contrélées a été mise en place. Nous
avons testé de facon croisée différentes quantités et qualité de matériel végétal, dans une gamme

similaire aux variations mesurées sur ce terrain (Chapitre I11I).
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2. MATERIELS ET METHODES

2.1. Sol

Le sol utilisé¢ pour I’incubation a été prélevé dans une prairie humide paturée située dans le
Marais Poitevin (46° 28’N; 1° 13°W). Le sol de cette prairie présente une texture argileuse et des
caractéristiques hydromorphiques. On différencie un horizon superficiel, ou mat racinaire, riche en
matiere organique, de 5 a 10 cm d’épaisseur ou se trouve la majorité de la biomasse racinaire et un

horizon A1 gris de 10 a 30 cm d’épaisseur.

Des échantillons de sol ont été prélevés fin juillet dans 1’ horizon superficiel d’'une méme
prairie, en cinq points différents caractérisés par une végétation homogene et régulierement paturée.
Apres le prélevement, le sol a été maintenu au frais a 1’aide de glacieres. La teneur du sol en azote
minéral total était de 48,8 ug N g™ sol sec, le taux de matiére organique de 20%, le taux de carbone

total de 15,9% et le taux d’azote total de 1,7% (Tab. 6.1). Le sol a été tamisé a 2 mm avant usage.

2.2. Litiéres végétales

Tableau 6.1.
Caractéristiques du sol et des litiéres végétales

C/N £ ES C Total N Total
(% masse totale) (% masse totale)
Sol 9.59+£0,13 15.88 £ 0,07 1,66 £ 0,02
Litieres végétales
Er mix 46.62 £3.59 42.76 £ 0.03 0.93 £0.08
Hm mix 2243 £1.06 40.43 £ 0.07 1.81 £0.08
Clover mix 11.03 £ 0.49 44.02 +£0.13 4.00 +0.17

Trois litieres végétales différentes, composées de mélanges d’especes, et dont le ratio C/N
¢tait respectivement de 46, 22 et 11 (Tab. 6.1) ont été utilisées dans I’expérience. Le premier type
de litiere végétale (Er mix) a été récolté dans la méme prairie paturée que le sol, sous une végétation
faiblement paturée dominée par la graminée pérenne Elymus repens. Le deuxieéme type de liticre
végétale (Hm mix) a été récolté également dans cette prairie, sous une végétation intensément
paturée dominée par la graminée annuelle Hordeum marinum. Le troisiéme type de litiére (Clover
mix) a €té obtenu en récoltant de la biomasse végétale aérienne dans une pelouse (sur le campus de

I’Université de Rennesl) dominée par ’espéce légumineuse Trifolium repens. Les trois types de
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litieres ont été séchés 48h a 65°C. Leurs teneurs respectives en azote total et en carbone total ainsi
que le ratio C/N des différentes litieres ont été analysés a I’aide d’un autoanalyseur CHN (Perkin

Elmer) et sont reportés dans le tableau 6.1.

2.3. Incubations

Une quantité de 100g de sol sec a été placée aprés homogénéisation et tamisage dans 40 pots
de plastique rectangulaires (10 cm x 20 cm). La teneur en eau des sol est ajustée a 30% dans chaque
échantillon par ajout d’eau distillée. Tout au long de I’expérience d’incubation, la teneur en eau est
maintenue constante par des ajouts d’eau distillée quand nécessaire. Les 40 échantillons de sol sont
ensuite mis a incuber pendant 5 jours (du 29/07 au 02/08/2003) & 20°C en chambre de culture

ventilée afin de stimuler 1’activité microbienne des sols avant I’incorporation des litieres.

Tableau 6.2.

Quantité de litiere, d’azote et de carbone incorporées au sol pour les différents traitements

Type de litiere Masse totale Total C Total N
(mg de MS pour 100 g (ug g sol sec) (ug g sol sec)
de sol sec)

Er mix 116.93 500.02 10.82

Er mix 467.71 2000.02 43.26

Er mix 1870.82 8000.00 173.05

Hm mix 123.68 500.00 22.36

Hm mix 494.72 2000.00 89.44

Hm mix 1978.88 8000.02 357.78

Clover mix 113.58 500.01 45.43

Clover mix 45431 2000.01 181.72

Clover mix 1817.23 7999.99 726.89

Les litieres, préalablement coupées en morceaux d’environ 1 cm, sont incorporées au sol de
fagon a obtenir trois quantités de C (500pg C g™ sol sec, 2000 pg C g sol sec et 8000 pg C g sol
sec) et trois modalités de qualité de litiere (Er mix, Hm mix et Clover mix) soit 9 combinaisons
possibles de qualité et de quantité (Tab. 6.2). Quatre réplicats de sol sont réalisés pour chacune de
ces neuf combinaisons et quatre réplicats de sol sont incubés en ’absence de litiére pour constituer
des témoins. Les litieres sont mélangées manuellement au sol des différents échantillons et le sol
des témoins est perturbé de facon similaire. Chaque échantillon est ensuite recouvert d’un film

plastique pour limiter I’évaporation et percé de trous afin de permettre bonne aération. Les sols avec
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de la litiere et les témoins ont ensuite été placés (le 03/08/2003) en chambre de culture ventilée, a

15°C et a taux d’hygrométrie constant, pour une durée de 94 jours.

2.4. Mesures en fin d’expérience

2.4.1. Analyses du sol

Aprés 94 jours d’incubation, les teneurs en azote minéral (nitrates et ammonium), azote
organique du sol, et azote organique de la biomasse microbienne ainsi que le taux d’activité globale
de la biomasse microbienne sont mesuré pour chaque réplicat. Les échantillons de sol sont tamisés a

2 mm avant les différentes analyses.

2.4.2. Teneur en azote mineral du sol

Un échantillon de 10g de sol de chaque pot est mélangé a 50 mL d’une solution de chlorure
de potassium et agité une heure afin d’extraire 1’azote inorganique. Les teneurs en ammonium sont
mesurées par spectrophotométrie a 625nm et les teneurs en nitrates sont mesurées par
spectrophotométrie a 543 nm a I’aide d’une chaine analytique automatique (Bran & Luebb) et sont
ensuite sommées pour obtenir la teneur en azote minéral totale du sol (Npy). Le sol ayant été
homogénéisé en début d’expérience, la teneur finale en azote minéral du sol de chaque échantillon

est utilisée comme un descripteur du taux de minéralisation nette des sols.

2.4.3. Biomasse N microbienne du sol

La teneur en azote organique du sol et la teneur en N de la biomasse microbienne sont
mesurées par la technique de fumigation au chloroforme (Brookes et al., 1985). A cet effet, deux
¢chantillons de 10 g de sol sont prélevés dans chaque pot. Le premier échantillon de sol est placé
24h, dans une atmospheére saturée de chloroforme, en enceinte étanche, afin de lyser les cellules
microbiennes et de libérer I’azote organique microbien dans le sol. L.’azote organique contenu dans
les échantillons fumigées et non fumigés est ensuite oxyd¢ a 1’aide d’une solution de persulfate de
potassium, d’acide borique et de soude a 120°C (30 min). La teneur en azote totale (Ni= Npin +
Nmic + Nsor) est alors mesurée par la méthode d’analyse de 1’azote minéral décrite ci-avant. La
teneur en azote organique totale est déduite en otant la quantité d’azote minérale connue (N +

Nsol = Niot — Nimin). La quantité d’azote organique du sol correspond a la teneur en azote organique

111

Chapitre IV : Influence de la quantité et de la qualité de la litiére végétale sur les processus du sol



Tableau 6.3.

Résultats des ANOVA testant les effets croisés de la quantité et de la qualité de la litiere sur
différents processus du sol. * : p<0,05 ; ** : p<0,01 ; *** : p<0,001

Qualité Quantité Quantité x

Qualité
MNN 18.82 *** 237 5.33
BMN 0.11 405*  0.70
FDA 3.73 % 6.87 **  0.42
FDA/ BMN 0.69 0.80 0.12
MNN / BMN 1.25 473% 037
NOS 0.61 0.85 0.43

MNN : Minéralisation nette de I’azote ; BMN : biomasse microbienne N ; NOS :azote organique du
sol. * : p<0,05 ; ** : p<0,01 ; *** : p<0,001

Tableau 6.4.

Corrélations (r, corrélation de Pearson) entre différents parametres du sol et des litieres mesurés
durant I’expérience.

C/N litiere C litiere N litiere MNN BMN FDA NOS MNN / BMN
C litiére 0.000
N litiére -0.424* 0.780%x**
MNN -0.554***  -0.229 0.291
BMN -0.190 0.483**  0.530** -0.006
FDA -0.071 0.469**  0.519** 0.104 0.256
NOS -0.163 -0.219 -0.094 0.143 -0.446** -0.088
MNN/BMN -0.194 -0.474%*% -0.185  0.628%** -0.734%**  _0.153 0.354*
FDA/BMN  0.107 -0.033 0.013  0.173 -0.603***  0.552*** (.175 0.589%**

MNN : Minéralisation nette de I’azote ; BMN : biomasse microbienne N ; NOS :azote organique du
sol.* : p<0,05 ; ** : p<0,01 ; *** : p<0,001
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mesurée dans les sols non fumigés. La teneur en azote organique de la biomasse microbienne est
déduite en soustrayant la quantité¢ d’azote organique des échantillons non fumigés de celle des

¢chantillons fumigés.

2.4.4. Activité microbienne globale

L’activit¢ de la biomasse microbienne du sol est estimée a 1’aide du test enzymatique
d’hydrolyse de la FDA (Zelles et al., 1991). Le FDA (3°, 6’ DiAcéthylFluorescéine) est hydrolysé
dans les microorganismes (bactéries, champignons) en fluorescéine dont la quantité produite refléte
une activité microbienne globale car de nombreuses enzymes sont responsables de cette hydrolyse
(e.g. protéases, lipases, estérases). Ces enzymes sont présentes dans une trés large gamme de
décomposeurs primaires, champignons et bactéries (Schniirer et Rosswall, 1982) et ce test
enzymatique a été utilisé par différents auteurs sur une large gamme d’échantillons de types de sols
(Adam et Duncan, 2001; Green et al., 2005).

Les tests enzymatiques sont réalisés avec 0,5 g de sol frais et 200 pL de solution de FDA en
présence d’une solution tampon stérile de phosphate (pH 7.8 ; 19.5 mL) pour chaque échantillon.
Un témoin est réalisé pour chaque échantillon sans solution de FDA. Tous les échantillons sont
ensuite mis a agiter a 20°C, une température inférieure a la température optimum des enzymes mais
plus proche des conditions in natura (Taylor et al., 2002). La réaction est stoppée par addition
d’acétone au bout de 45 minutes. La quantit¢ de FDA dégradée en fluorescéine est alors mesurée
par spectrophotométrie a 490 nm et 1’activité globale des microorganismes est exprimée en pg de

FDA dégradé h™' g™ sol.

2.5. Analyses statistiques

L’effet des variations de quantit¢ de C apportées par la litiere et de la qualité¢ de la liticre
(C/N) sur la teneur en azote mineral du sol, la quantit¢ d’azote organique de la biomasse
microbienne, I’activité globale des microorganismes du sol et I’azote organique du sol ont été testés
par des ANOVAs. La valeur du témoin de sol sans litiere est 6tée des résultats présentés sur les
graphiques. Le cas échéant, les comparaisons deux a deux ont ¢té réalisées par le test post-hoc de
Fisher. Toutes les analyses statistiques ont été réalisées a 1’aide du logiciel MINITAB 13.31. La
conformité des jeux de données aux contraintes des tests paramétriques a été vérifiée avant leur

analyse.
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Figure 6.1A. Teneur en azote minéral du sol (ug N g”' sol sec = ES) en fonction de la quantité de
carbone contenue dans la litiére (ug C.g"' sol sec). Carrés : Er mix (C/N 46), ronds : Hm mix (C/N
22), triangles : clover mix (C/N 11). La valeur du témoin est 6tée des moyennes représentées.
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Figure 6.1B. Variations des teneur en azote minéral du sol (ug N g sol sec + ES) en fonction de la
quantité de carbone contenue dans la litiére (ng C g™ sol sec) et de la qualité des litiéres. Noir : 500,
gris : 2000, blanc : 8000. La valeur du témoin est 6tée des moyennes représentées. Les lettres
différentes indiquent I’absence de différences entre les traitements (test post-hoc de Fisher).
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3. RESULTATS

3.1. Teneurs du sol en azote minéral

Entre le début et la fin de la période d’incubation, la quantit¢ d’azote minéral du sol a
augmenté pour tous les traitements y compris le témoin dont la teneur en azote minéral s’¢levait en
fin d’expérience a 161.90 £ 17.53 ng d’azote par g de sol sec. La quantité¢ d’azote minéral varie
fortement en fonction de la qualité de la litiére considérée (110,9 4 199,7 ug N g sol) avec en outre
une interaction significative de la quantité et de la qualité de litiere apportée sur la minéralisation de
I’azote (Tab. 6.3). Quelle que soit la quantité de carbone apportée par la litiere, la minéralisation
nette de 1’azote est nettement stimulée par 1’augmentation de la qualité de la liticre. La quantité
d’azote minéral mesurée en fin d’incubation dans le sol augmente avec la qualité de la litiere. On
observe que la production nette d’azote minéral dans le cas des litiéres végétales de ratio C/N 46 et
22 est inférieure a celle du témoin. Au contraire, le taux de minéralisation net avec des apports de

litiere de C/N 11 est supérieur a celui du témoin (Fig. 6.1A).

La quantité d’azote minéral finale des sols n’est corrélée ni a la quantité de C (Pearson -0.229,
p=0.180) ni a la quantité d’azote (Pearson 0.291, p= 0.085) contenues initialement dans les liticres
(Tab.4). On observe que I’augmentation de la quantité de litiere incorporée au sol conduit a des
effets opposés sur la teneur finale en azote minéral du sol en fonction la qualité du matériel végétal
(Tab. 6.3). Dans le cas des liticres végétales de faible qualité, de ratio C/N 46 et 22, I’augmentation
des apports de litieres conduit a une diminution significative de la teneur en azote minéral du sol
(Fig. 6.1B). En revanche, dans le cas de la liticre de bonne qualité biochimique, de C/N 11, la teneur
en azote minéral augmente significativement avec les quantités apportées (Fig. 6.1B)

En conséquence, plus la quantité de litiere apportée est importante, plus 1’écart de teneur en
azote minéral du sol apres incubation augmente entre les litieres de différentes qualités. Avec un
apport de carbone de 500 pg.g” de sol sec, la quantité d’azote minéral dans le sol aprés incubation
varie non significativement entre 153.1 (C/N = 46) a 164.8 ug N.g”' sol sec (C/N = 11) selon la
qualité de la litiére (Fig. 6.1B). Par contraste, avec un apport de carbone de 8000 pg.g” sol sec, la
quantité¢ d’azote minéral varie significativement entre 111.0 a 199.7 pg d’N/g sol sec (Fig. 6.1B).
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Figure 6.2. Biomasse N microbienne (ug N.g"' sol sec = ES) en fonction de la quantité de carbone
contenue dans la litiére (ug C.g™' sol sec). Carrés : Er mix, ronds : Hm mix, triangles : clover mix.
La valeur du témoin est 6tée des moyennes représentées.
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Figure 6.3. Taux de minéralisation nette de 1’azote par unité de biomasse microbienne N (£ ES) en
fonction de la quantité de carbone contenue dans la litiére (ug C.g”™' sol sec). Carrés : Er mix, ronds :
Hm mix, triangles : clover mix. La valeur du témoin est 6tée des moyennes représentées.
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3.2. Biomasse microbienne N

La quantité d’azote organique contenue dans la biomasse microbienne des sols sans litiére est
en fin d’expérience de 118,76 + 19,0 ug N g™ sol et varie de 92,9 4 155.8 ug N g sol dans les sols
avec litieres. La quantité d’azote organique contenue dans la biomasse microbienne augmente
significativement avec la quantité de litiére incorporée (Fig. 6.2). En revanche, I’effet du C/N des
litieres sur la quantité d’azote contenue dans la biomasse microbienne est non significatif (Tab. 6.3).
La biomasse d’azote microbien est corrélée positivement aux quantités d’azote et de carbone de la
litiere (Tab. 6.4). Les variations de biomasse microbienne ne présentent pas de corrélation
significative avec la teneur en azote minéral du sol en fin d’expérience (Tab. 6.4). L’augmentation
des apports de liticres de faible qualit¢ (C/N 22 et 46) correspondent a une forte biomasse
microbienne et une faible teneur en azote minéral du sol. Au contraire, I’augmentation des apports
de litieres de bonne qualité (C/N 11) conduit a une forte biomasse microbienne et une forte teneur

en azote minéral du sol.

Nous observons que la production nette d’azote minéral par unité de biomasse microbienne
diminue fortement quand la quantité de litiere incorporée est augmentée dans le cas des liticres de
C/N 22 et 46 alors que dans le cas de la litiere de C/N 11, ce taux tend a rester constant quelle que

soit la quantité de litiere incorporée (Fig. 6.3).

3.3. Activité microbienne globale

L’activité microbienne globale, mesurée par le taux de dégradation du FDA, est en fin
d’expérience de 465,35 + 78,67 pug de FDA dégradé h™' g sol, dans les sols sans litiére et varie de
395,72 4 644,47 (ng de FDA dégradé h™' g sol, dans les sols avec litiéres. L activité microbienne
globale du sol répond nettement aux variations de quantité et de qualité des apports de litieres, sans
interaction significative entre ces deux parametres (Tab. 6.3). L’augmentation de la quantité de C
contenu dans la litiére stimule 1’activité microbienne des sols et cette augmentation est plus
importante avec la litiere de C/N 11 (Fig. 6.4).

Rapportée par unit¢ de biomasse microbienne, [’activit¢é microbienne globale apparait
relativement constante dans la gamme de quantité et de qualité de liticre végétale étudiée (Tab. 6.3;
Fig. 6.5). Il est donc probable que les variations d’activité microbienne globale soient

principalement le résultat des variations de la biomasse microbienne.
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Figure 6.4. Activité microbienne globale (ug de FDA dégradé.h™.g”' sol + ES) en fonction de la
quantité de carbone contenue dans la litiére (ug C.g" sol sec). Carrés : Er mix, ronds : Hm mix,
triangles : clover mix. La valeur du témoin est 6tée des moyennes représentées.
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Figure 6.5. Taux d’activit¢é microbienne globale par unité de biomasse microbienne N (£ ES) en
fonction de la quantité de carbone contenue dans la litiére (ug C.g™' sol sec). Carrés : Er mix, ronds :
Hm mizx, triangles : clover mix. La valeur du témoin est 6tée des moyennes représentées.
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3.4. Azote organique du sol

La quantité d’azote organique du sol (en dehors de la biomasse microbienne) est légerement
supérieure dans les sols incubés avec de la litiére que dans les sols sans litiere et tend a diminuer
légérement quand la quantit¢ des apports de litiere augmente mais cette variation n’est pas
significative (Tab. 6.3). Ce stock d’azote organique est d’un ordre de grandeur (33,4 2 19,0 pg N g!
sol) inférieur a celui des stocks d’azote organique de la biomasse microbienne (92,9 a 155,8 ug N g

"'sol) et d’azote minéral du sol (110,9 4 199,7 ug N g™’ sol) (Fig. 6.6).

4. DISCUSSION

La stimulation par les herbivores du taux de minéralisation nette de 1’azote que 1’on observe
dans le Marais Poitevin (Chapitres II et III) peut provenir d’une stimulation de 1’activité
microbienne des sols (Guitian et Bardgett, 2000; Hamilton et Frank, 2001) ou d’une diminution du
potentiel d’immobilisation de 1’azote par les microorganismes du sol (Holland et Detling, 1990;
Craine et al., 1999; Stark et Grellmann, 2002). Ce dernier effet de I’herbivorie sur le cycle de
I’azote peut s’expliquer par une modification de la qualité de la litiére végétale ainsi que par la
réduction de la quantité de substrat disponible pour la croissance microbienne suite a 1’herbivorie.
Le paturage est susceptible d’avoir un impact a la fois sur la qualité et la quantité de la production
végétale (Chapitre III). Dans ce chapitre, nous avons recherché si des variations de quantité de
litiere pouvait conduire a des variations de la biomasse et de 1’activité microbiennes des sols et de

quelle fagon la quantité et la qualité de la litiere influencaient ces différents processus microbiens.

4.1. Biomasse microbienne

La biomasse microbienne du sol s’est nettement accrue en relation avec 1’augmentation de la
quantité de carbone contenue dans les litieres incorporées tandis que la qualité des liticres n’a pas
affecté la croissance microbienne. Quelle que soit la teneur en azote relative a la teneur en carbone
des différentes liticres, seule la quantité totale de carbone apportée par la litiere influence la
biomasse microbienne du sol. La croissance de la biomasse microbienne apparait par conséquent
limitée ici par la quantité de carbone comme dans de nombreux écosystemes (Hodge et al., 2000) et
ce, sans I’apparition de phénomene de co-limitation avec ’azote. Ces résultats sont cohérents avec
les travaux de Hatch et al. (2000) qui ont montré dans des prairies permanentes que la disponibilité

cn
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Figure 6.6. Teneur en azote organique du sol (ug N g™ sol sec + ES) en fonction de la quantité de
carbone contenue dans la litiére (g C g sol sec). Carrés : Er mix (C/N 46), ronds : Hm mix (C/N
22), triangles : clover mix (C/N 11). La valeur du témoin est 6tée des moyennes représentées.
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carbone dans le sol était le facteur limitant principal de la croissance microbienne méme pour des
sols a forte teneur en maticre organique comme c’est le cas du sol utilisé dans cette étude.

En conséquence, la quantité¢ de biomasse végétale, qui détermine en grande partie le pool de
carbone du sol, apparait pouvoir réguler la biomasse microbienne des sols (Zak et al., 1994; Tracy
et Frank, 1998). Ces résultats convergents conduisent a proposer que les herbivores régulent la
biomasse microbienne du sol a travers leur influence sur la quantité de litiecre au sol. Comme
I’activité de paturage des herbivores peut varier en intensité au sein d’un écosystéme (Huntly,
1991), il peut étre attendu que le paturage conduise a des variations spatiales de la biomasse
microbienne du sol au sein de la prairie. Dans cette optique, nous suggérons que les zones de
végétation intensément paturées avec des apports faibles de litiere soutiennent une faible biomasse
microbienne par rapport aux zones de végétation plus faiblement paturées ou les apports de litieres

sont importants.

4.2. Taux de minéralisation de 1’azote

Les conséquences des variations de flux de carbone vers le sol et de biomasse microbienne du
sol sur la quantité d’azote minéral apparaissent contrastées en fonction de la qualité de la litiere
végétale. De facon générale, les apports de litiere stimulent la biomasse microbienne des sols. Selon
la qualité des litieres végétales, cette augmentation de biomasse peut étre accompagnée soit d’une
stimulation soit d’une diminution du taux de minéralisation nette de I’azote du sol.

La qualit¢ du matériel végétal pourrait étre le paramétre décisif pour comprendre les
prédictions opposées disponibles dans la littérature. En effet, certains modeles prédisent qu’une
augmentation de biomasse et d’activité microbiennes, suite & une augmentation de la disponibilité
du C, peut conduire a une augmentation de la quantité d’azote minéral disponible pour les plantes
(Zak et al., 1993) tandis que d’autres modéles supposent au contraire qu’une augmentation de
biomasse microbienne pourrait entrainer une diminution de cette quantité d’azote minéral (Diaz et

al., 1993).

Notre étude montre que [Dactivité des microorganismes du sol est effectivement
significativement stimulée par I’augmentation de la qualité et également par 1’augmentation de la
quantité¢ de litiere végétale incorporées aux sols. Les apports de carbone et d’azote organiques
apparaissent stimuler 1’activité microbienne et la minéralisation brute de 1’azote ainsi que cela a été
montré dans le cas de sols de prairies paturées (Zaman et al., 1999a; Zaman et al., 1999b; Mishra et

al., 2005). Dans ce travail, il apparait que les apports croissants de litiere de bonne qualité (C/N 11)
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stimulent nettement le taux de minéralisation nette de 1’azote de ce sol a travers une stimulation de
’activité microbienne des sols.

De nombreuses études ont démontré que cet effet positif de la qualité des liticres végétales sur
le processus de minéralisation nette de 1’azote pouvait s’expliquer par une décomposition plus
rapide (Henriksen et Breland, 1999; Sariyildiz et Anderson, 2003) ce qui favorise une plus forte
activité microbienne ainsi que la libération de nutriments dans le sol (Bending et al., 1998). Par
conséquent, ces résultats obtenus avec la litiere de meilleure qualité chimique (C/N 11) soutiennent
I’hypothése que I’accumulation de liticre peut stimuler la minéralisation nette de 1’azote (Berendse
et al., 1994; Berendse, 1999; Van Wijnen et al., 1999). En revanche, nous obtenons des résultats

inverses lorsque le C/N des litieres végétales est plus €levé.

Les apports de litiere de plus faible qualité inhibent la minéralisation nette de I’azote par
rapport au témoin dans notre étude et cette diminution est d’autant plus forte que les apports de
litiere sont importants. Contrairement a ce qui a été observé par Finzi et Canham (1998) et Scott et
Binkley (1997), aucun phénomeéne d’inhibition de 1’activité microbienne par les apports de litieres
de faible qualité n’a été observé dans ce travail. Les variations de 1’activité microbienne et de la
minéralisation brute ne peuvent donc expliquer I’ensemble des variations observées de Ia
minéralisation nette (Hart et al., 1994). Nous suggérons que les apports de litiere de C/N 22 et 46
ont augmenté 1’immobilisation microbienne de I’azote du sol (Jonasson et al., 1999) de fagon
beaucoup plus importante que la litiere de C/N 11.

Ledgard et al. (1998) ont ainsi montré dans une prairie pérenne que les variations du taux
d’immobilisation brute étaient le facteur principal expliquant les variations de flux nets d’azote.
Dans notre étude expérimentale, nous observons également que la quantité d’azote contenue dans la
biomasse microbienne du sol augmente avec les apports de carbone de la litiere. La quantité de
carbone disponible détermine donc le potentiel d’immobilisation de 1’azote par les microorganismes
du sol (Schimel et al., 1985; Zak et al., 1994; Barrett et Burke, 2000). en d’autres termes, la
quantité de C disponible détermine 1I’importance de la biomasse microbienne et par conséquent les
besoins relatifs de cette biomasse en azote. Les quantités de C apportées par les litieres de C/N 22 et
46 ont généré de forts besoins en azote qui ne sont pas satisfaits par les apports d’azote de la liticre.
Dans ce cas, les microorganismes ont besoin de prélever de 1’azote minéral supplémentaire (Kaye et
Hart, 1997; Hodge et al, 2000) aux dépens éventuellement de la quantit¢ d’azote minéral

disponible pour les plantes, d’ot une diminution du taux de minéralisation nette de I’azote.
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5. CONCLUSION

En conditions contrdlées et pour un méme type de sol, les apports croissants de litiere ont
conduit soit a une stimulation soit a une diminution du taux de minéralisation nette de 1’azote du sol
en fonction de la qualité des litieres végétales. Dans la gamme de qualité¢ de litiere testée, les
apports croissants de litiere ont stimulé la biomasse microbienne et I’activité microbienne des sols
quel que soit le type de litiere. En conséquence, la diminution constatée du taux de minéralisation
nette de 1’azote avec les apports croissants de litieres de faible qualité chimique découle d’une
immobilisation accrue de 1’azote minéral par les microorganismes du sol lorsque le C/N des litiéres
végeétales est supérieur ou égal a 22. (Tracy et Frank, 1998; Hodge et al., 2000). Ces variations de la
minéralisation nette dépendent du ratio C/N du substrat qui détermine 1’importance relative de la
minéralisation brute et de I'immobilisation brute de 1’azote (Nicolardot et al., 2001; Bolger et al.,
2003) et des valeurs de C/N de 20-30 sont communément reportées comme valeur seuil (Kaye et
Hart, 1997; Hodge et al., 2000). Les microorganismes du sol peuvent donc agir aussi bien comme
une source ou un puits d’azote et les flux nets d’azote dépendent donc de la balance entre la

minéralisation brute et I’immobilisation brute de 1’azote par ces microorganismes

Notre ¢tude a permis de montrer que des variations de quantité et de qualité de litieres
végétales telles que peuvent en générer des variations d’intensité du paturage pouvaient
effectivement conduire a observer aussi bien une stimulation ou une diminution du taux de
minéralisation nette de 1’azote du sol selon les cas. Dans la prairie paturée d’ou provient le sol
¢tudié, la majorité des communautés végétales présente une qualité chimique située entre 46 et 22
de C/N. Les résultats de cette étude soutiennent donc I’hypothese selon laquelle la réduction de
biomasse végétale, proportionnelle a I’intensité du paturage, entraine une stimulation du taux de
minéralisation de 1’azote du sol. Ces résultats permettent d’envisager 1’existence d’un feedback
négatif entre la production primaire et le taux de minéralisation de I’azote en prairie dii a une
relation positive entre production primaire et taux d’immobilisation microbien de 1’azote.

Ainsi des variations de taux de minéralisation nette au sein d’une prairie paturée peuvent étre
provoquées par les variations de la quantité de litiere au sol. Ce résultat parait particulicrement
important dans le cas de prairies ou les variations spatiales de I’intensité du paturage créent des

variations importantes de production végétale au sein du systéme.
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CHAPITRE V :
INFLUENCE DE LA COMPOSITION SPECIFIQUE ET DE LA
FREQUENCE DE DEFOLIATION SUR LA REPONSE FONCTIONNELLE
DE LA VEGETATION

RESUME

Le paturage peut modifier la production primaire et la qualité de la végétation a la fois par
un impact a long terme sur la composition floristique de la végétation ainsi qu’en entrainant une
réponse des plantes a la défoliation. Ces deux effets, a long et court terme, du paturage sont
susceptibles d’étre modulés par I’intensité du paturage mais peuvent également interagir. En
effet selon que le paturage favorise ou non a long terme une végétation tolérante au paturage,
I’impact de la défoliation sur les fonctions de la végétation peut varier radicalement. Cette
interaction apparait importante pour la compréhension de 1’impact d’un gradient de paturage sur
les fonctions d la végétation d’un écosystéme.

L’objectif de cette étude est de déterminer I’influence de la composition floristique de la
végétation et de I’intensité du paturage sur la production primaire et la qualité de la végétation.
Nous avons sélectionné, au sein de deux communautés végétales distinctes (mésophile et méso-
hygrophile) d’une prairie humide, des patchs de végétation issus d’intensité de paturage nulle,
faible ou forte. Ces patchs ont ensuite été soumis a différentes fréquences expérimentales de
coupe.

Pour I’ensemble des patchs de végétation testés, la défoliation a conduit & une stimulation
du taux de croissance de la végétation et cette stimulation a été la plus forte pour la fréquence de
coupe faible. La défoliation a conduit également a une faible augmentation de la qualité de la
végétation. L’impact de la fréquence de coupe sur la production primaire de ces différents patchs
est apparu cependant différent selon I’histoire de paturage des patchs et selon le type de
communauté végétale. Au sein de la communauté mésophile, la fréquence croissante de coupe a
conduit a une diminution de production primaire et cet impact négatif de la coupe a été trés
atténué dans les patchs issus d’intensités fortes de paturage comparés aux autres. Au sein de la

communauté méso-hygrophile, nous avons observé que la fréquence faible de coupe stimulait
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significativement la production primaire des patchs. La production primaire des patchs méso-
hygrophiles issus d’intensités fortes de paturage était néanmoins la plus faible. Ces résultats
montrent que les deux communautés végétales de la prairie développent des types de réponse au
paturage différentes. Nous suggérons que le paturage a favorisé des especes tolérantes dans la
communauté mésophile tandis que des especes a stratégie d’évitement du paturage sont
favorisées dans la communauté méso-hygrophile. Ces deux types de réponse conduisent, au sein
de la méme prairie, & un impact plus important du gradient de paturage sur la production

primaire de la communauté méso-hygrophile que de la communauté mésophile.
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1. INTRODUCTION

Il existe actuellement en écologie une volonté de lier les études d’écologie des
communautés, centrée sur la dynamique des populations et la diversité spécifique, et 1’écologie
des écosystémes, qui mesure les flux de matiere et d’énergie et se concentre sur le
fonctionnement global de I’écosysteme (Jones et Lawton, 1995; Loreau, 2000; Kinzig et al.,
2001; Loreau et al., 2002). Cette approche semble particulierement pertinente dans le cas des
études sur I’impact du paturage sur le fonctionnement de 1’écosystéme. En effet les herbivores
influencent la qualité et la quantité de la production végétale des communautés végétales par des
effets directs sur les plantes ainsi que par de effets indirects sur la composition spécifique des
communautés (Bakker et al., 2004). L’intensité de paturage est un facteur déterminant pour ces

deux parameétres.

Cette interaction entre effets directs et indirects du paturage sur la végétation peut conduire
a des scénarios différents en terme de processus fonctionnels tels que la production primaire et
les cycles des nutriments (Ritchie et al., 1998). L’effet direct de la défoliation, consécutive au
prélévement de biomasse par les herbivores, peut conduire a une augmentation de la teneur en
azote des individus défoliés en induisant une dynamique de repousse de tissus jeunes
(McNaughton, 1985) ainsi qu’en augmentant la disponibilité de 1’azote pour les plantes (Polley
et Detling, 1989; Milchunas et al., 1995). L’impact de la défoliation sur la dynamique de
croissance des plantes est plus controversé. Différentes études ont montré que la défoliation
conduisait a une diminution de la biomasse végétale finale (Belsky, 1986; Painter et Belsky,
1993). Cependant cet effet négatif de la défoliation est généralement moins important que celui
attendu proportionnellement a la biomasse enlevée car les plantes défoli¢es sont susceptibles de
compenser une partie des tissus perdus par une croissance accrue (Ferraro et Oesterheld, 2002).
L’intensit¢ de cette réponse compensatoire des plantes a la défoliation peut dépendre de
I’intensité¢ de la défoliation et il a notamment été proposé que la compensation puisse éEtre
maximale pour une intensité intermédiaire de défoliation (Dyer et al., 1993; de Mazancourt et
al., 1998). La réponse fonctionnelle des plantes peut varier en fonction des especes végétales, et
notamment en fonction de leur niveau de tolérance au paturage (Guitian et Bardgett, 2000).A
I’échelle d’une communauté végétale, on peut s’attendre a ce que I’impact de la défoliation sur la
production primaire soit par conséquent déterminé par 1’abondance des plantes tolérantes au
paturage.
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A long terme, le paturage influence la composition spécifique des communautés. Par
conséquent, cet effet a long terme peut modifier I’impact direct de la défoliation selon que le
paturage favorise des espéces tolérantes ou non au paturage (del-Val et Crawley, 2005a). Cette
proportion d’especes adaptées a la tolérance ou I’évitement du paturage est susceptible d’étre lice
a ’intensité du paturage a laquelle est soumise la végétation (Milchunas et Lauenroth, 1993). De
la méme facon, la qualité de la végétation peut étre améliorée ou diminuée selon que le paturage
favorise des especes tolérantes a forte teneur en azote ou au contraire des espeéces peu appétantes
a faible teneur en azote (Pastor et al., 1993; Ritchie et al., 1998; Olofsson et Oksanen, 2002;
Semmartin ef al., 2004). La réponse fonctionnelle de la végétation a la défoliation (i.e. en terme
de qualité¢ et de quantit¢ de production de biomasse végétale) est donc susceptible d’étre
déterminée par une interaction entre I’effet de I’intensité du paturage sur la réponse des plantes a

la défoliation a court terme et I’effet a long terme via le changement de composition spécifique.

Dans cette étude nous souhaitons analyser de quelle facon la composition spécifique d’une
communauté végétale et I’intensité du paturage déterminent la production végétale et la qualité
de la végétation. Cette étude se situe dans une prairie humide de la cote atlantique de 1’ouest de
la France, paturée depuis le Moyen-Age. La végétation de cette prairie est composée de trois
communautés végétales distinctes soumises a des variations spatiales d’intensité de paturage.
Ces variations spatiales de I’intensité du paturage ont conduit a la création d’un patron spatial de
végétation en mosaique de patchs au sein de chaque communauté (Loucougaray et al., 2004).
Nous avons sélectionné deux communautés végétales de compositions floristiques distinctes et,
au sein de chacune de ces deux communautés, des patchs de végétation issus d’intensité de
paturage nulle, faible et forte. Cet échantillonnage nous permet de distinguer les variations de
composition liées au type de communauté végétale de celles liées a 1’histoire de paturage des
patchs. Nous avons ensuite soumis chacun de ces patchs de végétation a différentes fréquences
de coupe et mesuré la production primaire ainsi que la qualité de la végétation de ces patchs.

Nous désirons tester deux hypothéses concernant I’interaction entre les effets a court et
long terme du paturage sur les fonctions de la végétation. La premiére hypothése est que 1’effet a
long terme du paturage contribue a favoriser I’abondance d’espeéces végétales tolérantes a la
défoliation. Dans ce cas, nous nous attendons a ce que les fonctions de la végétation soient moins
affectées par la défoliation dans les patchs issus d’une forte intensité de paturage que dans les
autres. La seconde hypothése est que, a I’inverse, le paturage ne favorise pas une végétation

tolérante au paturage, et en conséquence, que les fonctions de la végétation ne sont pas moins
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affectées par la défoliation dans les patchs issus d’une forte intensité de paturage. En comparant
deux communautés végétales distinctes, nous souhaitons vérifier si 1’on peut tirer des
conclusions générales quant a I’impact du paturage sur les fonctions de la végétation au sein de

I’écosystéme prairial.

2. MATERIELS ET METHODES

2.1. Site d’étude

Cette ¢étude a ét¢ menée dans une prairie humide permanente du Marais Poitevin (46°
28N ; 1° 13°W). Cette prairie est paturée depuis approximativement dix siecles par des
troupeaux de bovins et d’équins sur une période allant de avril a décembre environ chaque
année. Le sol de cette prairie est caractérisé par une texture trés argileuse et un caractére
hydromorphe (Amiaud et al., 1998). Cette prairie est caractérisée par un gradient topographique
constitué de dépressions, de replats et de pentes intermédiaires avec une amplitude de dénivelé
ne dépassant pas 70 cm. Les replats présentent une communauté végétale mésophile (M)
caractérisée par des graminées et des graminoides telles que Cynosurus cristatus, Lolium
perenne, Elymus repens et Carex divisa. Les pentes présentent une communauté végétale méso-
hygrophile (Mh) et une salinité résiduelle du sol (Amiaud et al., 1998) et sont caractérisées par
des especes végétales sub-halophiles telles que Juncus gerardi, Alopecurus bulbosus et
Parapholis strigosa (Bouzillé et Tournade, 1994). Les dépressions, qui sont inondées de 4 a six
mois durant I’hiver, présentent une communauté végétale hygrophile (H) avec des especes
végétales tolérantes a 1I’inondation telles que Agrostis stolonifera, Glyceria fluitans et Eleocharis

palustre.

Cette étude a été réalisée au sein d’un dispositif expérimental mis en place en 1995 sur la
prairie communale des Magnils-Reignier pour réaliser un suivi de la dynamique de la végétation
selon différentes modalités de paturage. Ce dispositif est constitué¢ de dix enclos de 1 a 2 ha dont
la nature et le chargement de bétail est maintenu depuis 1995, et d’un exclos. Dans chaque
enclos, la surface couverte par chaque communauté végétale est approximativement de 50% pour
le M, 35% pour le H et 15% pour le Mh. La végétation de chaque communauté végétale présente
une structure en mosaique de patchs issus d’intensité¢ différentes et de récurrentes paturage.

Différents patchs de composition floristiques distinctes ont pu étre distingués (Loucougaray,
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2003; Loucougaray et al., 2004). Chaque patch couvre de 10m? a plusieurs centaine de m? et sont

présent de fagon répétitive et spatialement stable (depuis 1998, Obs. pers.) dans chaque enclos.

Cette étude a été réalisée en 2004 au sein de 1'exclos et deux enclos de 1ha chacun. Ces
derniers sont paturés chaque année par deux génisses (soit un chargement constant de 1,2

UGB/ha environ ou 852 kg/ha) annuellement de avril a novembre.

2.2. Echantillonnage de la végétation

Cette ¢tude porte sur deux des trois communautés végétales : la communauté mésophile de
replats et la communauté méso-hygrophile (subhalophile) de pentes. Pour chacune de ces deux
communautés, trois patchs de végétation ont été sélectionnés (Tab. 7.1): 1/ un patch de
végétation non paturé, 2/ un patch de végétation haute, faiblement paturée et 3/ un patch de
végétation basse, intensément paturée. Nous avons choisi quatre réplicats pour chacun de ces six
patchs soit 24 patchs. Les patchs non paturés mésophiles et méso-hygrophiles ont été
¢échantillonnés dans 1’exclos tandis que les patchs paturés (faiblement et intensément) ont été
échantillonnés pour moiti¢ dans chacun des deux enclos paturés par des bovins. Les patchs
sélectionnés ont été protégés du paturage dés avril, et ce pour la durée de la saison de paturage

2004.

Tableau 7.1.

Principales caractéristiques des patchs de végétation échantillonnés

Histoire de  Mésophile Méso-Hygrophile

paturage
Patch Hauteur tES S £ES H’ £ES Patch Hauteur tES S £ES H’ £ES

Nonpaturé MO (Mab) 49,1120,50a  3,50+0,66a 047+0,10a MO 3828+3,50a  4,7540,88a 0,78+0,08a

(Mhab)

Faible M1 34,09¢1,84b 6924053 b 1,88£0,10b  Mhl 22,88+1,26b  7,424095a  1,54+0,12b
(Mhaut) (Mhjbo)

Forte M2 163943,15¢  7,50£0,60b 1,80+0,09b  Mh2 10,1650,61 ¢ 7,25¢1,18a  2,26%0,17 ¢
(Mbasbo) (MhPcHm)

Hauteur (cm), richesse spécifique (S, 25x25 cm?) et indice de Shannon de diversité spécifique
(H’) mesurés en mai 2004 au début de I’expérience. Au sein de chaque communauté, les lettres
identiques indiquent 1’absence de différences significatives dans chaque colonne (test post-hoc
de Fisher).

2.3. Protocole expérimental

La réponse de la végétation a la défoliation a été étudiée expérimentalement pendant 60
jours, de début mai 2004 a fin juin 2004. Nous avons procéd¢ a trois traitements de défoliation:

1/ aucune défoliation (T), 2/ une défoliation a 6 cm tous les mois (C1), soit deux défoliations et
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une récolte finale (to, t30), t+60)) €t 3/ une défoliation a 6 cm tous les 15 jours (C2), soit quatre
défoliations et une récolte finale (to, tiisj, ti30j tasj, ti305, €t tieoj). La hauteur de coupe a été
choisie de fagon a se rapprocher de la défoliation exercée par les bovins. Au sein de chaque
patch, 9 carrés de 25 x 25 cm? ont été¢ délimités et assignés aléatoirement a un des trois
traitements d’intensité de défoliation. Le pourtour de chacun de ces carrés est maintenu ras pour
limiter au maximum toute interaction compétitive entre la végétation défoli¢e et la végétation de

la bordure.

2.4. Mesures de la végétation

2.4.1. Biomasse végétale aérienne

Au début de I’expérience, la biomasse initiale totale de la végétation est obtenue en
effectuant une coupe de végétation a ras du sol. La biomasse initiale supérieure a 6 cm est
récoltée lors de la défoliation initiale des placettes défoliées. La biomasse initiale de végétation
(to) comprise entre 0 et 6 cm peut ensuite €tre déduite par la différence de ces deux biomasses.
La production primaire aérienne de la végétation non défoli¢e est obtenue en faisant la différence
de la biomasse récoltée a t.s; avec la biomasse initiale totale a to. La production primaire
aérienne de la végétation défoliée est obtenue en faisant la somme des différentes récoltes de
biomasses correspondant & chaque épisode de défoliation a I’exclusion de t;. Le taux de
croissance relatif (RGR) de la végétation est calculée comme la production rapportée a la
biomasse initiale. Les récoltes de biomasses végétales sont séchées 48h a 65°C avant d’étre

r .y .1 )
pesées et les valeurs sont exprimées en g MS j~ m™.

2.4.2. Biomasse racinaire

La biomasse souterraine est évaluée en prélevant 3 carottes de sol de 10 cm profondeur
(diametre : 5 cm) au sein de chaque patch de végétation a t, et 3 carottes pour chaque patch et
pour chaque traitement de défoliation (T, C1 et C2) a t.60;. Au laboratoire, les carottes de sol sont
séparées en deux parties: les 5 premiers cm correspondant a la couche majoritairement
organique et les 5 cm suivants correspondant a I’horizon Al argileux. La biomasse souterraine
de chacune de ces deux strates est alors lavée manuellement et séparée en deux catégories,
rhizomes et racines fines puis séchée 48h a 65°C avant d’étre pesées et les valeurs sont

exprimées en g MS cm™ de sol.
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Tableau 7.2.
Abondance des especes végétales au sein des différents patchs de végétation des communautés
mésophile et méso-hygrophile.

Mésophile MO M1 M2
(Mab) (Mhaut) (Mbasbo)
Sol nu 7,48%3,71 2,314+2,67 5,88+2,86
Espéces favorisées par le paturage
Alopecurus bulbosus 0 1,08+0,85 1,71£1,98
Cynosurus cristatus® 0 0 1,01+0,77
Carex divisa 2,42+1,93 6,99+3,57 7,4443,73
Hordeum secalinum' 0 0,66+0,40 9,63£5,90
Lolium perenne"* 0 9,28+8.84 32,51+10,25
Ranunculus sardous 0,50+0,46 0,72+0,52 1,24+0,72
Trifolium squamosum"* 0 22,51£13,35 27,5348,05
Espeéces défavorisées par le paturage
Cardamine hirsuta 1,59+0,50 0,18+0,12 0
Elymus repens"* 86,59+2,32 36,65+7,28 2,85+0,82
Autres espéces
Bromus commutatus' 0 4,00+1,58 3,04+2,51
Geranium dissectum 0 3,47+1,61 1,51£1,35
Poa trivialis' 0 2,63+2,55 0,78+0,53
Vulpia bromoides' 0 8,53+3,07 3,78+4,23
Meésohygrophile Mho Mh1 Mh?2
(Mhab) (Mhjbo) (MhPcHm)
Sol nu 10,13+1,62 3,81+2,59 11,4844,91
Espéces favorisées par le paturage
Alopecurus bulbosus' 0 2,98+1,37 8,92+3,26
Agrostis stolonifera 0 0 0,43£0,49
Bromus commutatus 0 4,17+0,78 6,03+4,13
Bellis perennis 0 0,4540,52 1,08+1,13
Hordeum marinum"* 0 1,08+1,25 13,30+2,63
Plantago coronopus' 0 0 9,9115,16
Parapholis strigosa"* 0 0,2440,28 20,25+4,43
Trifolium ornithopodioides 0 0 1,84+1,88
Trifolium resupinatum 0 0 6,05+5,53
Espeéces défavorisées par le paturage
Elymus repens 3,90+1,89 2,5612,20 0,43+0,38
Geranium dissectum 1,11£0,80 0,36+0,30 0
Galium palustre 1,75+1,56 0 0
Juncus gerardi* 79,01+2,36 60,81+7,15 8,29+4,64
Autres espéces
Carex divisa 1,41£1,63 2,15+1,86 0
Hordeum secalinum 0,17£0,19 1,75+1,59 0
Poa trivialis 0,26+0,19 1,45+1,15 0,09+0,10
Trifolium squamosum"* 0,08+0,09 16,31+10,22 10,70+4.,26

Les espéces favorisées par le paturage sont celles dont I’abondance augmente le long du gradient
de paturage (de 0 a 2) et les especes défavorisées par le paturage sont les especes dont
I’abondance diminue le long de ce gradient. Les autres espeéces concerne les espéces qui ne
correspondent pas a une des catégories précédentes. Pour plus de concision, les espéces dont le
recouvrement est toujours inférieur a 1% dans chacun des trois patchs ne sont pas représentées.
"Espéces végétales dont la hauteur a été mesurée en début d’expérience dans les différents
patchs. “Espéces végétales dont le ratio C/N des limbes a été mesuré dans différents patchs.
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2.4.3. Ratio C/N biomasse végétale

Les teneurs en C total, N total et ratio C/N de la biomasse végétale aérienne sont mesurées
sur la récolte initiale (to) et sur la récolte finale (tis0)) grace a un autoanalyseur CHN (Perkin
Elmer). Le ratio C/N des limbes de différentes espéces a également été déterminé. Ces especes
végétales ont été prélevées en avril 2002, avant I’entrée des herbivores, selon un protocole
standard (Ansquer, 2002). Cette mesure est rapportée afin d’apprécier une potentielle variation

intra spécifique selon I’intensité de paturage exercé sur le patch.

2.4.4. Composition spécifique

L’abondance relative des différentes especes végétales est relevée au début de I’expérience
dans les 9 carrés de 25 x 25 cm? de chaque patch. La richesse spécifique et la diversité spécifique
(indice de Shannon) sont calculées pour chaque type de patch. L’abondance des espéces est
reportée dans le tableau 7.2. Le recouvrement de végétation verte et sénescente est suivi tout au
long de I’expérience. En début d’expérience, la hauteur individuelle de différentes espéces

représentées dans plusieurs patchs (Tab. 7.2) a été mesurée.

2.4.5. Mesures complémentaires

L’humidité du sol de surface est mesurée tous les 15 jours par une sonde d’humidité (9
mesures pour chaque patch et pour chaque modalité de traitement de défoliation). La hauteur

moyenne de la canopée est mesurée tous les 15 jours juste avant le traitement de défoliation.

2.5. Analyses statistiques

L’effet de la communauté végétale (M et Mh) et de la défoliation sur la production primaire, le
RGR, le C/N de la biomasse végétale aérienne et la biomasse souterraine est analysé par une
ANOVA a 2 voies (Tab. 7.3). Ensuite, pour chacune des communautés végétales, 1’effet de la
composition spécifique (non paturé, faiblement paturé et fortement paturé) et du traitement de
défoliation en cours (T, C1, C2) est testé¢ a I’aide d’'une ANOVA factorielle a deux voies sur
I’ensemble des variables mesurées : production primaire, RGR, C/N de la biomasse végétale,

biomasse souterraine, hauteur de la canopée et humidité du sol (Tab. 7.4). La conformité des
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Figure 7.1. Production primaire aérienne moyenne (g MS.m™j' + ES) des groupements
végétaux des communautés mésophiles et méso-hygrophiles en fonction de la fréquence de
défoliation. Noir : aucune coupe, gris : coupe mensuelle, blanc : deux coupes par mois. Pour
chaque communauté, les lettres identiques indiquent ’absence de différence significative (Test
post-hoc de Tukey).

Production primaire aérienne
(g MS.m=j")

Mo ‘ M1 ‘ M2 Mho ‘ Mh1 ‘ Mh2

Mésophile Mésohygrophile

Figure 7.2. Production primaire aérienne (g MS m™ j' + ES) des groupements végétaux des
communautés mésophiles et méso-hygrophiles en fonction de la fréquence de défoliation. Noir :
aucune coupe, gris : coupe mensuelle, blanc : deux coupes par mois.
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jeux de données aux contraintes des tests paramétriques a été contrélée avant utilisation de ces

tests et I’ensemble de ces analyses ont été effectuées a I’aide du logiciel MINITAB 13.31.

3. RESULTATS

3.1. Production végétale

3.1.1. Production primaire

La PPN des groupements végétaux est significativement et indépendamment affectée par la
fréquence de la coupe et par la composition spécifique et ce, dans le mésophile comme dans le
méso-hygrophile (Tab. 7.3 et tab. 7.4). L’effet de la défoliation sur la production primaire est
toutefois sensiblement différent entre les deux communautés.

Dans le mésophile, la coupe conduit a une diminution de la production végétale et cette
diminution est d’autant plus forte que la fréquence de coupe est élevée (Fig. 7.1). En I’absence
de défoliation la production primaire est similaire entre les trois patchs. En revanche, quand les
patchs sont défoliés, la production primaire des patchs habituellement paturés avant I’expérience
(M1 et M2) est plus forte que celle du patch qui n’a pas été paturé (MO0). Il apparait que la
réduction de la PPN par la défoliation est beaucoup plus faible dans les patchs ras soumis avant
le traitement & une intensité élevée de paturage que dans les patchs qui n’ont plus été paturés
depuis 1995 (Fig. 7.2).

Dans le méso-hygrophile, la fréquence de coupe faible C1 conduit pour tous les
groupements a une PPN supérieure a celle réalisée en absence de défoliation tandis que la
fréquence ¢élevée de coupe a un effet relativement faible sur la PPN (Fig. 7.1). Le patch qui n’a
jamais été paturé depuis 1995 (MhO) réalise la plus forte production primaire en 1’absence de
défoliation. Le patch soumis a un paturage faible avant I’expérience (Mhl) tend a réaliser la plus
forte production primaire dans le cas du traitement de défoliation de fréquence faible. Enfin, le
groupement soumis avant 1’expérience a une intensité de paturage élevée (Mh2) réalise une
production primaire plus faible que les deux autres types de groupements quel que soit le

traitement de défoliation (Fig. 7.2).
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Tableau 7.3.
Effets du type de communauté végétale et de la fréquence de coupe sur les parametres de la
végétation (ANOVA factorielle).

Parameétres Communauté Défoliation Interaction
PPN 0.90 3.33* 4.79*

RGR 3.29 7.47%* 0.52

C/N 38.39%%* 6.94%* 0.65

R fines 11.91%* 0.62 0.18

Rh 12.62** 0.71 0.06

R total 22.6%%* 0.97 0.16

Le tableau indique les valeurs F du test ANOVA (*: p<0.05; **p<0.01; ***p<0.001). Production
primaire (PPN), taux de croissance (RGR), ratio C/N (C/N), Biomasse de racines fines (R fines),
de rhizomes (Rh) et biomasse souterraine totale (R total).

Tableau 7.4.
Effets de I’histoire de paturage des patchs et de la fréquence de coupe sur des parametres de
végétation et de sol pour les communautés mésophiles et méso-hygrophiles.

Paramétres M Mh
Patch Défoliation Interaction Patch Défoliation Interaction

PPN 4.82* 9.58%* 0.93 11.56*** 4.25* 1.01
RGR 7.13%* 17.90*** 0.35 3.49* 19.40%** 1.44
C/N 5.07* 6.83%* 0.81 0.86 2.74 1.05

R fines 12.81%** 0.31 0.31 11.65%** 1.02 0.72
Rh 0.82 0.42 0.52 24.16%** 0.85 0.72

R total 3.01 0.50 0.80 13.76%** 1.01 0.43

Ht mai 111.77%** 134.92%*=* 30.58%** 130.02%** 31.98%** 8.93%%*
Ht juin 14.74%*** 548.08%%* 4.32%%* 5.72%* 77.83%%* 9.04%%*
H sol mai 5.77%* 1.95 0.52 9.04** 0.08 0.10

H sol juin 1.59 0.24 0.13 21.40%** 0.63 0.14

Le tableau indique les valeurs F du test ANOVA (*: p<0.05; **p<0.01; ***p<0.001). Production
primaire (PPN), taux de croissance (RGR), ratio C/N (C/N), Biomasse de racines fines (R fines),
de rhizomes (Rh) et biomasse souterraine totale (R total), hauteur moyenne de la végétation en
début (Ht mai)et en fin d’expérience (Ht juin), Humidité du sol en début (H sol mai) et en fin
d’expérience (H sol juin).
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3.1.2. Taux de croissance

En I’absence de défoliation le taux de croissance relatif (RGR) est beaucoup plus important
pour les groupements soumis habituellement a un paturage intense que pour les autres et ce, dans
le mésophile comme le méso-hygrophile. Quels que soient les groupements, la défoliation
stimule la production par unité de biomasse et ce taux de croissance reste plus important dans les
patchs paturés que dans les patchs non paturés (Fig. 7.3 et fig. 7.4). La stimulation du RGR est la
plus importante pour la fréquence de coupe faible. La stimulation du RGR par la défoliation est
trés proche pour les deux communautés, M et Mh, qui présentent pourtant une faible similitude

floristique.

3.2. Ratio C/N de la biomasse végétale aérienne

La ratio C/N varie en selon les communautés végétales (Tab. 7.3) et selon les patchs (Tab.
7.4). En I’absence défoliation, le ratio C/N de la végétation est globalement plus faible pour les
patchs mésophiles que méso-hygrophiles (Fig.7.6). Dans la communauté mésophile, le C/N des
patchs non défoliés est stable (environ 20) tandis qu’il diminue de fagon non significative le long

du gradient de paturage entre les patchs méso-hygrophiles (Fig. 7.6).

Quels que soient les patchs de végétation, la défoliation diminue le ratio C/N (Fig. 7.5).
Cette diminution n’est cependant pas significative dans le cas du méso-hygrophile (Tab. 7.4).
L’effet de la défoliation sur la qualit¢ de la végétation apparait d’autant moins fort que le
groupement est issu d’une intensité forte de paturage. La diminution du ratio C/N suite a la
défoliation est plus importante dans les patch initialement non paturés que dans les groupements

paturés (Fig. 7.6).

3.3. Biomasse souterraine

Quel que soit le patch considéré, la biomasse végétale souterraine est toujours nettement plus
¢levée entre 0 et 5 cm de profondeur que de 5 a 10 cm. La biomasse de racines fines et grossiéres
est en effet deux a trois fois plus faible en moyennes dans les carottes prélevées de 5 a 10 cm de
profondeur que dans celles prélevées de 0 a 5 cm. Ce rapport reste stable quelle que soit la

végétation et quel que soit le traitement de défoliation. Les résultats concernant la biomasse
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Figure 7.3. Taux de croissance moyen de la biomasse aérienne (j° + ES) des groupements
végétaux des communautés mésophiles et méso-hygrophiles en fonction de la fréquence de
défoliation. Noir : aucune coupe, gris : coupe mensuelle, blanc : deux coupes par mois. Pour
chaque communauté, les lettres identiques indiquent 1’absence de différence significative (Test
post-hoc de Tukey).
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Figure 7.4. Taux de croissance de la biomasse aérienne (j' + ES) des groupements végétaux des
communautés mésophiles et méso-hygrophiles en fonction de la fréquence de défoliation. Noir :
aucune coupe, gris : coupe mensuelle, blanc : deux coupes par mois.
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souterraine de 5 a 10 cm n’apporte pas d’informations supplémentaires et ne sont pas
présentés ici pour plus de concision.

La biomasse végétale souterraine apparait globalement peu sensible a la défoliation
(Tab.7.3 et tab. 7.4). Aprés 8 semaines de traitement, la défoliation ne conduit pas a des
variations significatives de la biomasse de racines fines sauf dans le groupement Mhl (soumis
avant I’expérience a un paturage léger) pour lequel la biomasse de racines diminue quand la
fréquence de coupe augmente (Fig. 7.7). La biomasse de racines grossieres tend de facon
générale a diminuer quand la fréquence de coupe augmente mais de fagon non significative (Fig.
7.8).

Le régime de paturage auquel les patchs étaient soumis avant I’expérience influence la
biomasse souterraine beaucoup plus nettement que le traitement de défoliation (Fig. 7.9). Les
groupements végétaux habituellement paturés présentent ainsi une biomasse de racines fines plus
importantes que les groupements non paturés (Fig. 7.7). Le groupement M2 présente une
biomasse racinaire environ trois fois plus forte que celle du groupement M0O. A I’inverse la
biomasse de racines grossicres est nettement plus faible dans les groupement paturés que dans
les groupements non paturés (Fig. 7.8). Ce contraste est le plus net dans le méso-hygrophile ou
on observe une biomasse de racines grossicres plus de deux fois plus faible dans le groupement

Mh2 que dans le groupement Mh0, issu de I’exclos.

3.4. Structure de la végétation

3.4.1. Structure et composition spécifique

Au sein de chaque communauté végétale, 1’histoire de paturage (i.e. non paturé, légérement
paturé et intensément paturé) caractérise la structure des groupements végétaux. Les
groupements végétaux non paturés (MO et Mh0) ont une végétation haute peu diversifiée (Tab.
7.1) avec une dominance d’especes végétales pérennes et rhizomateuse : Elymus repens dans le
mésophile et Juncus gerardi dans le méso-hygrophile (Tab. 7.2). La hauteur moyenne de la
végétation en mai est inversement proportionnelle a I’intensité du paturage dont sont issus les
groupements et les groupements habituellement paturés ont une richesse et une diversité
spécifiques plus importantes que celles des groupements non paturés (Tab. 7.1). En situation
paturée, il existe une diversification des formes de vies le long du gradient de paturage: aux

formes de vies érigées communes avec la situation non paturée, s’ajoutent des formes de vie en
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Figure 7.5. Ratio C/N moyen de la biomasse végétale aérienne (+ ES) des groupements
végétaux des communautés mésophiles et méso-hygrophiles en fonction de la fréquence de
défoliation. Noir : aucune coupe, gris : coupe mensuelle, blanc : deux coupes par mois. Pour
chaque communauté, les lettres identiques indiquent 1’absence de différence significative (Test
post-hoc de Tukey).
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Figure 7.6. Ratio C/N de la biomasse végétale aérienne (£ES) des groupements végétaux des
communautés mésophiles et méso-hygrophiles en fonction de la fréquence de défoliation. Noir :
aucune coupe, gris : coupe mensuelle, blanc : deux coupes par mois.
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rosette et des formes de vies prostrées (voir le chapitre II1). L humidité du sol, mesurée tous les
15 jours diminue fortement au fur et a mesure de 1’avancement de la saison (données non
montrées). Elle présente quelques variations selon les groupements mais n’est pas affectée par la

défoliation (Tab. 7.4).

3.4.2. Recouvrement de la végétation

Le recouvrement de végétation a été estimé en fin d’expérience, avant la récolte finale de
la biomasse végétale, en distinguant la proportion de sol nu, de végétation verte et de végétation
séche (Fig. 7.10). Les traitements de défoliation diminuent trés fortement le recouvrement total
de végétation lorsqu'ils sont appliqués aux groupements de végétation habituellement non
paturés ou les espéces pérennes dominantes ont des tiges relativement espacées. Dans le cas des
groupements de végétation habituellement paturés, les traitements de défoliation ne diminuent
que tres faiblement le recouvrement total de végétation en comparaison des témoins. On observe
cependant que la défoliation tend a augmenter 1’effet de la sécheresse estivale sur la végétation et

que les groupements issus d’un paturage intensif résistent mieux a cet effet.

3.4.3. Evolution des hauteurs de végétation au cours de l’expérience

Quelle que soit la fréquence de coupe, la repousse de la végétation est beaucoup plus faible
au cours du deuxieme et dernier mois de I’expérience (Fig. 7.11). Un mois de « récupération »
apres la premiere défoliation permet a la plupart des groupements d’atteindre une hauteur proche
du témoin; d’autant plus proche que le groupement est issu d’un paturage fort (e.g. M2 ou Mh2).

Suite a la deuxieéme défoliation, la hauteur atteinte est diminuée a I’exception du patch Mh2.

3.4.4. Caractéristiques et variations intraspécifiques des especes

La hauteur et le ratio C/N des limbes des especes végétales varient selon les patchs et entre les
especes au sein des patchs (Fig. 7.12 et fig. 7.13). Certaines espéces végétales montrent une
variation intraspécifique, en termes de hauteurs et de ratio C/N des limbes, en fonction de
I’histoire de paturage du patch ou elles sont situées. De facon générale, en mai, avant le début
des traitements de défoliation, il apparait que la hauteur individuelle d’une espéce est d’autant

plus faible que I’intensité de paturage a laquelle était soumis le patch était forte (Fig. 7.12). C’est
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Figure 7.7. Biomasse de racines fines (mg MS.cm™ +ES) des groupements végétaux des
communautés mésophiles et méso-hygrophiles en fonction de la fréquence de défoliation. Noir :
aucune coupe, gris : coupe mensuelle, blanc : deux coupes par mois.
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Figure 7.8. Biomasse de rhizomes (mg MS.cm™ +ES) des groupements végétaux des
communautés mésophiles et méso-hygrophiles en fonction de la fréquence de défoliation. Noir :
aucune coupe, gris : coupe mensuelle, blanc : deux coupes par mois.
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le cas notamment des espeéces Elymus repens et Juncus gerardi que 1’on retrouve tout au long du
gradient de paturage. Le ratio C/N du limbe des especes étudiées, apparait assez constant entre
les différents patchs d’intensité de paturage différents (Fig. 7.13). Cela est particuliérement
apparent dans le cas d’especes tels que Juncus gerardi et Trifolium squamosum. 11 existe une
certaine variation de ce ratio dans le cas d’especes comme Parapholis strigosa ou Lolium
perenne. Le ratio C/N de ces deux dernieres espéces est plus faible au sein des patchs
habituellement faiblement paturés que dans les patchs non paturés ou intensément paturés (Fig.

7.13).

4. DISCUSSION

4.1. Impact de la défoliation sur la végétation

Les effets de la défoliation sur la croissance et la qualité de la végétation, mis en évidence
dans cette étude, sont communs aux six patchs de végétation des deux communautés végétales.
Nos résultats montrent une trés nette stimulation du taux de croissance relatif de la biomasse
végétale aérienne par la défoliation pour I’ensemble des six groupements végétaux étudiés. Ce
résultat soutient 1’idée que cette stimulation du RGR par la défoliation est commune a de
nombreuse especes végétales (Oesterheld, 1992; Ferraro et Oesterheld, 2002). L’augmentation
de la qualit¢ chimique de la végétation est probablement liée au fait que la coupe régulicre
régénére les tissus et empéche la formation de tissus de soutien (McNaughton, 1985). Cette
augmentation de la qualit¢ de la végétation a 1’échelle de 1’assemblage d’espéces apparait
toutefois d’une ampleur relativement faible. Cette faible variation pourrait provenir de réponses
contrastées a la défoliation des différentes especes végétales d’un groupement. Ainsi, des effets
radicalement opposés de la défoliation sur la qualité de biomasse ont été rapportés d’une espece
végétale a I’autre (Polley et Detling, 1989; Milchunas et al., 1995; Mikola et al., 2000; Williams
et al., 2003; Milchunas et al., 2005). A I’échelle d’un groupement végétal plurispécifique, la
réponse de la végétation a la défoliation peut de ce fait étre atténuée. A 1’échelle du patch, La
défoliation aérienne n’a pas conduit a des variations significatives de la biomasse végétale
souterraine au terme des deux mois d’expérience. Il n’existe pas de relation générale démontrée
entre la défoliation et la biomasse souterraine (Milchunas et Lauenroth, 1993; Ferraro et
Oesterheld, 2002) bien qu’a I’échelle spécifique la défoliation puisse conduire a des variations de

la biomasse souterraine (Oesterheld, 1992; Williams et al., 2003).
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Figure 7.9. Biomasse végétale souterraine totale (mg MS.cm™ +ES) des groupements végétaux
des communautés mésophiles et méso-hygrophiles en fonction de la fréquence de défoliation.
Noir : aucune coupe, gris : coupe mensuelle, blanc : deux coupes par mois.
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4.2. croissance compensatoire

La stimulation du taux de croissance de la végétation consécutive a la défoliation pour
chacun des patchs de végétation correspond a une croissance compensatoire de la végétation
défolice : la végétation défoliée compense au moins en partie la biomasse prélevée. Ferraro et
Oesterheld (2002) ont montré que la défoliation expérimentale conduisait a observer une telle
réponse compensatoire pour un grand nombre d’espéces végétales. Dans notre étude, la
croissance de la végétation non défoliée est probablement limitée par la fermeture du couvert
végétal. Par conséquent la défoliation est susceptible d’avoir un impact positif sur le taux de
croissance de la végétation en favorisant I’acces a la lumiére pour les plantes (Oesterheld et
McNaughton, 1991).

L’intensité de cette croissance compensatoire varie en fonction de la fréquence de
défoliation. Selon la communauté végétale, deux types distincts de conséquences de la
défoliation sur la production primaire aérienne sont notés. Dans le cas des groupements
mésophiles, la production végétale aérienne diminue régulierement avec 1’augmentation de la
fréquence de coupe, tandis que dans le cas des groupements méso-hygrophiles, une faible
fréquence de défoliation conduit & une production supérieure a celle des groupements non
défoliés. La stimulation du taux de croissance de la végétation par la défoliation n’entraine donc
pas nécessairement une augmentation de la production primaire par rapport aux témoins (Hilbert
et al., 1981). Cette stimulation conduit a une compensation partielle dans les patchs mésophiles
tandis qu’une surcompensation se produit pour une faible fréquence de défoliation pour les
patchs méso-hygrophiles. De nombreux auteurs ont reporté I’existence d’une stimulation de la
production végétale pour une intensité intermédiaire de défoliation (Dyer et Bokhari, 1976; Dyer
et al., 1986; Georgiadis et al., 1989). Ces différents résultats ont nourri I’hypothése que le
paturage pouvait conduire a une optimisation de la production primaire (Dyer et Bokhari, 1976;
Hilbert et al., 1981; McNaughton, 1985; Dyer et al., 1993) bien que I’idée que I’herbivorie
puisse étre bénéfique aux plantes ait été vivement critiquée (Belsky et al., 1993; Painter et
Belsky, 1993).

Dans notre étude la différence entre communautés végétales peut avoir différentes causes. Il a
été montré que la fertilité des sols interagissait avec la réponse a la coupe et qu’un niveau
minimum de teneur en N pouvait étre nécessaire a une croissance compensatoire (de Mazancourt

et al., 1998; Hamilton et al., 1998). Dans la prairie, la plus forte minéralisation de 1’azote dans le
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Figure 7.10. Pourcentages de recouvrement (£ ES) en fin d’expérience de sol nu (noir), de
végétation verte (blanc) et de végétation séche (gris) dans les groupements mésophiles (A) et
méso-hygrophiles (B) en fonction du traitement de défoliation.

148

Chapitre V : Influence de la composition spécifique et de la fréquence de défoliation sur la réponse fonctionnelle de la végétation



sol du méso-hygrophile paturé comparé au mésophile paturé (Rossignol et al., 2006) pourrait
donc apporter une explication bien qu’aucune différence de fertilité¢ de sol ne soit relevé entre le
mésophile et le méso-hygrophile non paturés. Il a également été suggéré qu’un certain niveau de
stress pouvait favoriser les réponses de compensation (Oesterheld et McNaughton, 1991), ce qui
pourrait €tre rapproché du cas de la végétation méso-hygrophile qui pousse sur des sols parfois
trés salés (Loucougaray, 2003).

Enfin, les deux communautés végétales présentent une composition floristique distincte et
la réponse a la coupe de la végétation a 1’échelle de la communauté peut trés largement refléter
celle de I’espéce dominante (Grime, 1998; Loreau, 2000). Ainsi, il a été observé durant
I’expérience que la réponse a la coupe des groupements méso-hygrophile était largement
conditionnée par la réponse de 1’espéce Juncus gerardi. Dans les groupements ou cette espece
est abondante (e.g. MhO et Mh1), la défoliation tend a entrainer une diminution de la biomasse
souterraine de rhizome. Ce résultat suggére, que chez cette espéce, la surcompensation en
réponse a la défoliation pourrait se faire au prix d’une plus faible allocation de biomasse aux
rhizomes (Hartnett, 1989) et au détriment de la constitution de réserves. Une défoliation
réguliére de plus longue durée pourrait ne pas permettre cette surcompensation en empéchant la

reconstitution des réserves des rhizomes (Turner et al., 1993).

4.3. Influence de I’histoire de paturage

Dans les deux communautés végétales, les groupements végétaux non paturés depuis 1995,
sont caractérisés par une forte production primaire nette aérienne, une forte biomasse aérienne et
des plantes de grande taille, autant de caractéristiques qui suggérent une forte compétition pour
la lumiere (Burke et al., 1998). Comparés a ces groupements préalablement non paturés, les
groupements soumis avant I’expérience a un paturage intermédiaire ou fort sont caractérisés par
un RGR plus important, une plus faible biomasse aérienne et des plantes plus petites. La
proportion de racines fines par rapport a la biomasse de rhizome et organes de réserves est
¢galement plus forte dans ces groupements paturés. Ces résultats montrent I’influence a long
terme du paturage sur la structure et les parameétres fonctionnels des groupements végétaux
(Mclntire et Hik, 2005). Nous observons, ainsi que Hayes et Holl (2003) et Osem et al. (2004)
que le paturage en prairie humide a favorisé une végétation plus basse a croissance plus rapide.
Cet effet du paturage découle d’un remplacement d’espéces pérennes de haute taille par des
annuelles avec des formes de vies variées (Noy-Meir et al., 1989; Mclntyre et al., 1995; Bullock

et al.,2001) et varie selon I’intensité du paturage dont sont issus les patchs.
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Figure 7.11. Evolution de la hauteur moyenne de la végétation (cm) au cours de I’expérience
dans les différents groupements de végétation selon les traitements expérimentaux, non coupé
(losanges noirs), coupé une fois par mois (carrés blancs) et coupés deux fois par mois (carrés
noirs).

150

Chapitre V : Influence de la composition spécifique et de la fréquence de défoliation sur la réponse fonctionnelle de la végétation



Cet effet a long terme du paturage conduit a une nette augmentation de la biomasse de
racines fines au détriment de la biomasse de racines grossieéres en favorisant la mise en place
d’une végétation a forte capacité d’exploitation des ressources (Polley et Detling, 1988). Nous
suggérons que la défoliation n’a pas d’impact direct sur la biomasse végétale souterraine mais la
modifie indirectement a travers les modifications de composition spécifique. Cette modification
de composition spécifique conduit a une diminution de la biomasse végétale souterraine totale
pour les patchs méso-hygrophiles habituellement paturés comme rapporté par Holland et Detling
(1990), tandis qu’elle ne s’accompagne pas de variations significatives dans le cas du mésophile.

Mclntire et Hik (2002) ont montré que I’histoire de paturage modifiait significativement la
production de feuilles d’une espece. Il existe une variation intra-spécifique de certaines espéces
végétales dans cette prairie. En effet, certaines espéces végétales sont communes a des
groupements habituellement soumis a des intensités de paturage différentes. La hauteur
individuelle de ces especes est nettement plus faible dans les groupements avec qui ont été
intensément paturés avant I’expérience. Le ratio C/N du limbe de la plupart de ces especes
apparait assez stable selon les patchs mais on peut noter que ce ratio tend a varier pour les
especes Parapholis strigosa ou Lolium perenne. Cette plasticité est susceptible de contribuer a la

modification des caractéristiques fonctionnelles a 1’échelle du patch.

4.4. Impact de histoire de paturage sur la réponse a la fréquence de coupe

La réponse fonctionnelle de la végétation aux différentes fréquences de défoliation est
influencée par 1’historique de paturage des patchs (Turner et al., 1993; Milchunas et al., 1995).
Cette interaction entre les effets a court et long terme de la défoliation conduisent, en fonction de
la communauté végétale, a des scénarios différents concernant la production primaire.

Dans le cas de la communauté mésophile, la défoliation a un effet négatif sur la production
primaire, proportionnel a la fréquence de coupe. Parall¢lement, I’effet a long terme du paturage a
favoris€ une végétation tolérante au paturage, capable d’optimiser sa production sous la
contrainte d’un prélévement chronique de biomasse aérienne (Detling et Painter, 1983; del-Val et
Crawley, 2005a). Il en résulte que I’effet négatif a court terme de la défoliation sur la production
primaire est fortement atténué par la bonne tolérance au paturage des espéces végétales dans le
cas du patch habituellement fortement paturé, tandis que ce n’est pas le cas pour le patch qui
n’est habituellement pas paturé. Dans cette communauté mésophile, la modification de la
composition spécifique, induite par un long historique de paturage, contribue a atténuer 1’effet

négatif direct de la défoliation.
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présentées sur les figures. Le cas échéant, les différences existant au sein d’une méme espece,
entre les patchs sont indiquées par des lettres différentes (test post-hoc de Fisher).
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Dans le cas de la communauté méso-hygrophile, la végétation est capable également de
compenser les pertes de biomasse dues a la défoliation. Néanmoins, dans cette communauté, le
paturage favorise a long terme une végétation beaucoup moins productive que la végétation
paturée. La modification de la composition spécifique par le paturage contribue dans le méso-
hygrophile a accentuer I’effet négatif de la défoliation sur la production primaire. Le paturage
favorise dans cette communauté un grand nombre d’espéces annuelles et de dicotylédones
caractérisées par des formes de vies telles que rosettes ou ports prostrés tandis que dans le
mésophile le paturage favorise une végétation plus basse mais avec des espeéces majoritairement
pérennes et de port érigé. Ce résultat suggére que, dans le méso-hygrophile, 1’effet du paturage
sur la composition spécifique accentue 1’effet négatif de la défoliation sur la production primaire

en favorisant I’abondance d’espéces a stratégie d’évitement du paturage.

De fagon générale, la structure et la production des groupements végétaux est déterminée
par ’'importance relative de la compétition pour la lumiere et de I’intensité de I’herbivorie
(Hendon et Briske, 2002; del-Val et Crawley, 2005b). Les groupements intensément paturés du
méso-hygrophile illustrent une situation écologique ou I’herbivorie a conduit a une forte
diminution de la compétition interspécifique pour la lumiére et a favoriser des espéces peu
productives a stratégie d’évitement du paturage. Cette faible pression de compétition semble Etre
un facteur essentiel au maintien de la flore sub-halophile caractéristique des prairies

anciennement poldérisées des marais atlantiques (Bonis ef al., 2005).

5. CONCLUSION

L’historique de paturage influence fortement la réponse de la végétation a I’intensité de
défoliation. De facon générale, les modifications de composition spécifiques, qui constituent
I’effet a long terme du paturage, conduisent & augmenter 1’importance relative de la pression de
I’herbivorie comme facteur de structuration de la végétation par rapport a la compétition
interspécifique pour la lumiére (Busso ef al., 2001). Cette pression croissante de I’herbivorie le
long du gradient d’intensité de paturage peut, selon les communautés, soit favoriser des
stratégies de tolérance ou d’évitement du paturage avec des conséquences opposées sur la
production végétale de la prairie paturée (Guitian et Bardgett, 2000). Ainsi dans le mésophile,
I’effet a long terme du paturage favorise 1’abondance d’espéces tolérantes ce qui conduit a
atténuer D’effet négatif a court terme de la défoliation. On peut ainsi s’attendre a ce que des

variations spatiales de I’intensité de paturage ne conduisent qu’a de faibles variations de
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production primaire et donc de faibles variations des flux de C au sein de cette communauté
végétale (Chapitre II). A D"opposé, la forte proportion d’especes a stratégie d’évitement du
paturage trouvée dans le méso-hygrophile conduit a observer un impact négatif trés important de
I’intensité du paturage sur la production primaire et ce, bien que la production de cette végétation
puisse étre stimulée par la défoliation sur une période de 8 semaines.

Cette étude souligne I’'importance de I’historique de paturage dans la réponse a la
défoliation de la végétation et montre que les variations de I’intensité du paturage peuvent
conduire a des effets radicalement différents sur la production primaire et les variations de flux
de C entre deux communautés végétales d’'une méme prairie. Ces différences de flux de C sont
susceptibles de se répercuter sur la faune du sol et entrainer des variations de fonctionnement du
systéme (Bardgett et al., 1998; Swift ef al., 1998; Wardle et al., 2002). L’interaction existant
entre I’effet de la défoliation et la composition floristique de la végétation apparait étre une clé
de la compréhension des différentes stratégies de réponses fonctionnelles au paturage

développées par les communautés végétales.
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DISCUSSION GENERALE ET PERSPECTIVES

1. STRUCTURE SPATIALE DE VEGETATION ET CYCLE DE L’AZOTE

Dans cette étude nous avons pu mettre en évidence que le paturage stimulait
significativement la minéralisation nette de 1’azote du sol et induisait une variation spatiale de ce
processus au sein des zones paturées (Chapitre II). Alors que le taux de minéralisation nette de
I’azote du sol est trés proche entre les communautés végétales non paturées, il existe une
variation spatiale de la minéralisation nette de 1’azote au sein de la prairie paturée. Cette
variation des taux de minéralisation nette apparait liée a I’hétérogénéité spatiale de la végétation
qui se présente sous la forme d’une mosaique de patchs plus ou moins broutés (Loucougaray,
2003; Loucougaray et al., 2004). Nous proposons en conséquence que 1’impact du paturage sur
la végétation constitue le moteur principal de I'impact du paturage sur le processus de
minéralisation de ’azote du sol de cet écosystéme. Cet impact du paturage apparait s’effectuer a
travers une influence sur la quantité et la qualité de la production végétale qui conditionnerait les

flux d’¢éléments vers le sol.

La prairie paturée est organisée selon un gradient d’intensité de paturage en fonction
duquel varie la structure de végétation (Chapitre I). En particulier, la structure de végétation
permet d’observer des patchs de végétation haute avec féces ou sans féces et des patchs de
végétation rase avec feéces ou sans féces. La prise en compte de ces différentes situations
d’utilisation de la ressource végétale par les herbivores nous offre donc la possibilité d’évaluer le
role respectif de la végétation et des feces sur les processus du cycle de ’azote. De fagon
générale, les taux de minéralisation de 1’azote les plus ¢élevés ont été mesurés dans le sol de
patchs de végétation ras, caractérisés par une faible accumulation de litiere et une végétation de
bonne qualité chimique et cela, que les patchs soient affectés ou non par un retour de feces. Cette
observation nous conduit a penser que I’impact positif des herbivores sur le cycle de I’azote
découle principalement de leur impact sur la litiere et que le retour de féces agit dans ce systéme

de fagon secondaire.
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Les feces des herbivores constituent un retour de matiére organique au sol sous une forme
riche en azote et rapidement décomposable. Pour cette raison, ce retour de nutriment au sol sous
forme de feéces est fréquemment invoqué pour expliquer une accélération du cycle de I’azote par
le paturage (McNaughton, 1985). Différents facteurs peuvent expliquer I’absence de lien évident
entre la présence de feces et le taux de minéralisation de 1’azote dans notre étude. La quantité de
feces effectivement déposée peut étre trop faible pour compenser les pertes de biomasse végétale
consommeée par les herbivores (Van Wijnen ef al., 1999). En outre, une partie de 1’azote contenu
dans les feces peut également étre perdue pour le systéme par volatilisation ou lessivage (Ruess
et McNaughton, 1987). Enfin, a 1I’échelle du patch de végétation, la distribution des féces est par
nature discontinue, ponctuelle, contrairement a I’impact du paturage sur la végétation qui est lui
continu et diffus (Hamilton et Frank, 2001). Il est donc probable que I’impact des feéces sur le sol
soit treés localisé et la prise en compte du role joué par ces feéces dans le cycle de I’azote d’un
patch nécessiterait par conséquent des analyses complémentaires du sol, au niveau et a proximité
de déjections. Les retours d’urine n’ont pu étre estimés durant cette ¢tude. Ces retours
constituent cependant une source importante d’azote organique importante susceptibles de jouer
un role dans la constitution des patchs de végétation et dans le cycle de 1’azote (Jaramillo et
Detling, 1992). 1l apparait par conséquent important de pouvoir quantifier ces retours afin de
compléter cette étude. En particulier, la question se pose de savoir si les retours d’urine suivent

le méme patron spatial hétérogéne que les féces ou sont au contraire plus homogene.

Nous observons en revanche une relation entre la structure et les fonctions de la végétation
et le taux de minéralisation nette de 1’azote du sol (Chapitre III). Les patchs de végétation ou le
taux de minéralisation nette de 1’azote est le plus stimulé par rapport aux zones non paturées
correspondent aux patchs dont les parameétres de production primaire nette aérienne et de ratio
C/N de la biomasse végétale sont les plus bas et donc les plus différents des zones non paturées.
De fagon générale, le taux de minéralisation nette de 1’azote des sols est proportionnel a la
qualité chimique de la végétation et inversement proportionnel a la production primaire. Ces
résultats suggérent que I’impact du paturage sur la minéralisation de ’azote est lié a son

influence sur la quantité et la qualité des entrées de maticre organique vers le sol.

Les plus fortes variations de fonctions de végétation, en particulier la production primaire,
sont mesurées dans les patchs de végétation ou les variations de composition spécifique le long
du gradient de paturage correspondent a un changement de types fonctionnels de la végétation.

Ainsi, ces variations des fonctions de la végétation et de la minéralisation de 1’azote du sol sont
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plus importantes dans la communauté méso-hygrophile ou les graminoides pérennes sont
remplacées par des annuelles, des dicotylédones, des légumineuses que dans la communauté
mésophile ou des espéces de graminées pérennes restent dominantes tout au long du gradient de
paturage (Chapitres II et II). Ces fonctions de la végétation apparaissent plus ou moins
fortement affectées par le paturage selon que les modifications de compositions spécifiques

mobilisent ou non de fortes variations de traits des espéces.

Il apparait que le paturage génére au sein des communautés végétales de la prairie des
patchs de végétation de fonctionnements différents tant en termes de production végétale que de
cycle de I’azote. En conséquence, les valeurs moyennes de production et de qualité fourragére a
I’échelle des communautés végétales sont susceptibles de ne pas rendre compte de facon
satisfaisante de la valeur agronomique réelle de la prairie. En effet, la mosaique végétale est
composée de patchs ras de trés bonne qualité fourragére associés a des patchs de plus faible
qualité mais trés productifs. Ce résultat souligne I’importance de la prise en compte des patrons
spatiaux de végétation pour appréhender le fonctionnement global d’un écosystéme ainsi que sa

valeur agronomique.

2. REPONSES DES MICROORGANISMES AUX ENTREES DE MATIERE
ORGANIQUE VERS LE SOL ET DYNAMIQUE DE L’AZOTE

Nous avons pu mettre en évidence que des variations de quantité et de qualité du matériel
végétal pouvaient conduire a des significatives variations de taux de minéralisation nette de
I’azote du sol (Chapitre IV). En particulier, nous avons mis en évidence que, en dessous d’un
certain seuil de qualit¢ de litiere végétale, le taux de minéralisation nette de 1’azote du sol
diminue proportionnellement a 1’augmentation des apports de litiere. Nous proposons que la
stimulation de la minéralisation de 1’azote du sol observée le long du gradient de paturage
proviennent d’une régulation par les herbivores des entrées de maticre végétale, et en particulier

de carbone, vers le sol (Fig. 8.1).

Nos résultats soutiennent I’idée que les microorganismes du sol sont controlés par la
disponibilité de la ressource (Wardle et al., 2002). La croissance de la biomasse microbienne est
généralement limitée par la disponibilité du carbone de la matiére organique du sol (Hodge et al.,
2000). Dans cette étude, les apports récents de C par la liticre végétale conduisent a une

stimulation de la croissance et de I’activité¢ microbiennes. Cette importance des flux de carbone
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Figure 8.1. Réponses des microorganismes aux entrées de litieres végétales. Les apports de C
par la litiere stimulent la croissance de la biomasse microbienne et stimulent 1’activité de
minéralisation de 1’azote. Simultanément, la croissance microbienne entraine une demande
microbienne en azote. Le fort ratio C/N de la litiére conduit a un apport d’azote inférieur aux
besoins microbiens et diminue de plus le taux de décomposition de la mati¢re organique. La
stimulation de la croissance microbienne aboutit a une immobilisation accrue d’azote minéral,
aux dépens de la quantité d’azote minéral disponible pour la production végétale. En conséquent,
a ratio C/N constant de la végétation, les flux de C réduisent le taux de minéralisation nette de
I’azote, ce qui peut conduire a un feedback négatif entre production végétale et minéralisation
nette de I’azote.
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pour la croissance des microorganismes soutient 1’hypothése que la biomasse microbienne

est controlée par la production végétale (Zak et al., 1994).

Différents auteurs ont souligné que les taux de minéralisation brute (Hart et al., 1994) et
d’immobilisation brute (Ledgard et al., 1998) de 1’azote par les microorganismes du sol étaient
généralement trés supérieurs au taux de minéralisation nette de ’azote. Cela s’explique par
I’existence d’une boucle microbienne (Clarholm, 1985) ou les microorganismes obtiennent
I’azote en décomposant la matiere organique du sol et ou 1’azote retourne en grande partie a la
maticre organique du sol a la mort de ces organismes. L’impact de I’augmentation de biomasse
microbienne sur les flux nets d’azote minéral, et donc sur la disponibilit¢ en azote minéral pour
les plantes, est donc le résultat des modifications relatives de la minéralisation brute comparées

aux modifications de I’immobilisation brute.

Nous avons observé que la qualité et la quantité de liticre stimulent toutes deux 1’activité
microbienne. Cette stimulation conduit a une augmentation de I’azote minéral avec une liticre de
forte qualité chimique (C/N de I’ordre de 11) mais conduit a une diminution de la quantité
d’azote minéral avec les deux autres types de litieres. Dans ce dernier cas, I’apport de litiere
stimule relativement plus I’immobilisation que la minéralisation. Cette régulation de la balance
entre les fonctions de production et de prélevement d’azote de la biomasse microbienne en
fonction du C/N du substrat est conforme a d’autres études (Nicolardot et al., 2001; Bolger et al.,
2003). En effet, la quantité¢ d’azote minéral disponible pour les plantes peut alors étre vu comme
la quantité d’azote non utilisée par les microorganismes (Kaye et Hart, 1997). L’augmentation de
la biomasse microbienne conduit mécaniquement a une augmentation des besoins en azote de
cette biomasse. Plus la proportion d’azote contenue dans la litiére est faible, comparée a sa
proportion de carbone, et plus la biomasse microbienne est susceptible de compléter ses besoins
en azote par un prélévement d’azote minéral qui s’opére au détriment de la quantité d’azote

minéral disponible pour les plantes (Hodge ef al., 2000).

Cette influence négative des flux de carbone sur le processus de minéralisation nette de
I’azote a travers une régulation de I’immobilisation microbienne de 1’azote est soutenue par de
nombreux travaux (Bazzaz, 1990; Diaz et al., 1993; Gallardo et Schlesinger, 1995; Schaeffer et
al., 2003). En stimulant la croissance de la biomasse microbienne, les flux de C conduisent a une
augmentation de 1’immobilisation de 1’azote par les microorganismes et, par conséquent, a une

diminution du taux de minéralisation nette.
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En comparant la gamme de qualité de liticres testées en conditions contrdlées (Chapitre IV)
et celle mesurée sur le terrain (Chapitre III), nous concluons que, au sein de la prairie, les flux de
C en provenance de la litiere doivent stimuler I’immobilisation d’azote par les microorganismes
du sol. Nous proposons donc que le paturage stimule le taux de minéralisation nette de 1’azote du
sol en réduisant ’accumulation de litiere et par conséquent les flux de C vers le sol. A I’instar de
Knops et al. (2002), il nous apparait que la qualité des litieres végétales affecte les flux nets
d’azote minéral avant tout en régulant ’importance du prélévement d’azote minéral par la
biomasse microbienne du sol. Il s’agirait donc plus d’un effet indirect de la qualité de la liticre
sur les processus du sol, plutot que d’un effet direct sur la vitesse de la décomposition qui est

généralement proposé (Melillo ef al., 1982; Taylor et al., 1989; Aerts et de Caluwe, 1997).

Afin de confirmer cette hypothése, il apparait cependant nécessaire de pouvoir quantifier,
sur le terrain, le taux de décomposition des différentes litieres végétales. Dans la prairie, la
période hivernale d’inondation est susceptible de favoriser une anaérobie du sol tandis que
I’¢lévation de température estivale est favorable a I’activité microbienne globale. On peut en

conséquence s’attendre a de fortes variations des processus microbiens au cours de I’année.

3. CONSEQUENCES FONCTIONNELLES DES MODIFICATIONS DE COMPOSITION
SPECIFIQUE

Le long du gradient de paturage, nous avons mis en évidence une variation des fonctions
de la végétation. De fagon générale, on constate que 1’augmentation de 1’intensité de paturage
conduit a une diminution de la production primaire et une augmentation de la qualité de
végétation. Nous montrons que I’'impact de l’intensité de paturage sur les fonctions de la
végétation provient en grande partie des modifications de composition floristique. Cet impact
peut varier selon les communautés. En conséquence, I’amplitude des variations de fonctions de
la végétation le long du gradient de paturage différe selon les communautés. Le gradient de
paturage entraine donc une variation des flux de mati¢re végétal vers le sol plus ou moins
importante selon les communautés. Nos résultats suggerent que cette régulation par les
herbivores des flux d’¢léments au sein de la prairie explique I’impact du paturage sur les

processus du sol.
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Les différents patchs de végétation de la prairie paturée se caractérisent par les différents
niveaux d’intensit¢ de paturage auxquels ils sont soumis, appréciés via la proportion de
production primaire consommée. La hiérarchisation des patchs le long du gradient de paturage,
déduite sur la base de la structure de végétation (Loucougaray, 2003) a été confirmée par les
mesures de proportion de biomasse consommée dans chacun des patchs (Chapitre I).
L’organisation spatiale de la végétation apparait, de plus, stable aprés dix ans de suivi de la
végétation au sein du dispositif expérimental. Ce résultat est conforme a 1’hypothése selon
laquelle les variations d’intensité de paturage qui ont conduit a la création des patchs persistent et

contribuent au maintien de ces patchs (Loucougaray, 2003).

Le long du gradient croissant d’intensité de paturage, on observe une diminution de la
production primaire ainsi qu’une augmentation de la qualité chimique de la végétation au sein
des trois communautés végétales (Chapitre III). Diverses études ont reportée une telle diminution
de production primaire (Rusch et Oesterheld, 1997; Pucheta et al., 1998; Fahnestock et Detling,
2002) et une augmentation de la qualité de la végétation (Ruess et McNaughton, 1987; Holland
et Detling, 1990; Holland et al., 1992) sous ’action du paturage. Dans cette étude, ces variations
de fonctions de la végétation découlent en partie des différences de compositions spécifiques
entre les patchs car une partie de ces différences subsistent lorsque ces patchs sont protégés du

paturage durant une saison (Chapitre I1I)

Pour les trois communautés végétales, 1’écart de composition spécifique d’un patch paturé
par rapport a la végétation non paturée est d’autant plus fort que la pression de paturage est
intense. Cette modification de la composition spécifique avec 1’augmentation de pression de
paturage s’opere selon les prédictions faites par Milchunas et Lauenroth (1993). Ces auteurs
soulignent qu’en prairie humide, les traits des espéces végétales (e.g. haute taille, investissement
en tissu de soutien) correspondent a une adaptation a la compétition pour la lumicre et sont
opposés aux traits permettant une adaptation au paturage (e.g. port prostré). Ainsi, de facon
générale nous observons que la végétation non paturée est principalement composée d’espéces
productives avec une forte biomasse aérienne. Dans le cas des communautés mésophiles et
méso-hygrophiles non paturées, la végétation présente une biomasse souterraine avec une forte
proportion de rhizomes (Chapitre V). Par contraste, le paturage favorise une végétation avec une
forte biomasse de racines fines (Chapitre V). Ces résultats soutiennent I’idée que I’intensification
du paturage conduit a un remplacement des espéces végétales avec une capacité de conservation

de I’azote par des especes avec des capacités d’acquisition de 1’azote (Loiseau ef al., 2005).
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L’importance des variations des fonctions de production primaire et de rapport C/N de la
végétation le long du gradient de paturage semble dépendre en grande partie des variations de
composition en terme de types biologiques. La diminution de production primaire apparait
limitée dans la communauté mésophile ou les graminées pérennes restent dominantes tout au
long du gradient (Chapitres III et V). A I’inverse, cette diminution de production primaire est
plus importante dans les communautés méso-hygrophiles et hygrophiles ou I’augmentation de
I’intensité de paturage favorise des especes annuelles et des légumineuses. Les différences de
composition spécifique le long du gradient conduisent également a des différences de qualité de
la biomasse végétale aérienne, mais de fagon variable selon les communautés végétales
L’abondance des especes fixatrices d’azote (7rifolium sp. essentiellement) est visiblement
déterminante pour le rapport C/N de la végétation d’un patch. Les variations d’abondance de ces
especes entre les années 2002 (Chapitre IIT) et 2004 (Chapitre V) dans les patchs mésophiles

étudiés apparaissent étre a I’origine des différences de qualité moyenne de la biomasse aérienne.

Dans cette étude la modification de composition spécifique liée au paturage conduit a une
diminution des flux de C en provenance de la biomasse aérienne proportionnelle a 1’intensité de
paturage. La modification des flux de C en provenance de la biomasse souterraine n’a pas été
quantifiée, mais Holland et al. (1996) et Paterson et al. (2003) rapportent que le paturage peut
conduire a une modifications des efflux racinaires. Nous constatons ici que le paturage tend a
favoriser une végétation avec une plus faible biomasse souterraine dans la communauté méso-
hygrophile (Chapitre V) ce qui pourrait conduire a une diminution des flux de C comme suggéré

par Holland et Detling (1990).

Le gradient d’intensité de paturage régule donc les flux de matiére au sein de I’écosystéme
par des effets directs (réduction de litiére) et indirects (composition spécifique). Nous avons vu
que le taux de minéralisation nette de I’azote des sols était régulé par la quantité des apports de
litiere. La diminution de production primaire le long du gradient de paturage peut donc expliquer
la stimulation du cycle de 1’azote en fonction de I’intensité de paturage. Nous proposons que
I’impact du gradient de paturage sur les processus du sol dépend de I’amplitude des variations de
flux d’¢léments liée au paturage. Ainsi, dans cette étude, ces variations sont importantes au sein
de la communauté méso-hygrophile et plus limitées au sein de la communauté mésophile

(Chapitre I1I).
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Le paturage a un impact différent sur les cycles biogéochimiques selon le type d’especes
végétales qu’il favorise. Afin de comprendre I’impact du paturage sur les flux d’éléments et les
cycles biogéochimiques, il apparait nécessaire de déterminer quels sont les traits des especes qui
ont un effet sur ces cycles (Wardle et al., 1998; Lavorel et Garnier, 2002) et également
d’analyser le lien existant entre les traits de réponse au paturage et les traits d’effets de ces
especes sur les cycles biogéochimiques (Lavorel et Garnier, 2002). La capacité de prédire les
especes, et leur traits d’effets associés, favorisées par le paturage reste cependant encore délicate
(Vesk et Westoby, 2001; Pakeman, 2004). Les traits des especes favorisées par le paturage
peuvent varier selon différents facteurs environnementaux (Diaz et al., 2001; Adler et al., 2004;
del-Val et Crawley, 2005a). Dans ce cadre, il apparait important d’analyser les variations de
traits des especes le long du gradient de paturage, au sein des trois communautés végétales de la
prairie qui sont soumises a des patrons d’inondation ou de salinité du sol différents (Ansquer,

2002; Bonis et al., 2002).

4. REPONSE DE LA VEGETATION A LA DEFOLIATION

Nous avons mis en évidence des modifications de la production primaire et du ratio C/N de
la végétation en réponse a la défoliation. L’impact de I’effet direct de la défoliation varie selon la
fréquence de coupe et selon la composition floristique des patchs. Nous avons observé, en
particulier, que la défoliation entrainait une réponse de croissance compensatoire pour tous les
patchs étudiés. La conséquence de la défoliation sur la production primaire des groupements
différe cependant selon le type de communauté végétale (mésophile ou méso-hygrophile) et
selon I’histoire de paturage des patchs de ces communautés. Nous proposons que la communauté
mésophile présente une réponse au paturage de type tolérance tandis que la communauté méso-

hygrophile présente plutot une réponse de type évitement (Fig. 8.2).

La défoliation conduit a une modification des fonctions de la végétation de production et
de qualit¢ de biomasse végétale apreés deux mois d’expérimentation. Certaines de ces réponses
fonctionnelles sont communes a tous les patchs. Ainsi, nous avons montré que la défoliation
conduisait invariablement a une stimulation du taux de croissance ainsi qu’a une diminution du
ratio C/N des six groupements testés (Chapitre V) quelle que soit leur composition spécifique.
Ce résultat soutient I’idée que ces réponses sont communes a une grande majorité d’espéces
végétales (Ferraro et Oesterheld, 2002) de types biologiques variés. La stimulation du taux de

croissance peut €tre interprétée comme une réponse physiologique visant & compenser les pertes
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Figure 8.2. Impact du gradient d’intensit¢ de paturage sur la production primaire : deux
scénarii différents selon les communautés végétales. Dans le mésophile, 1’effet a long terme ne
modifie pas les types fonctionnels de plantes dominants et a un effet négatif faible sur la
production primaire. Cet effet a long terme favorise une végétation plus tolérante a la défoliation.
I1 en résulte une diminution de production primaire faible dans le mésophile le long du gradient
de paturage. Dans le méso-hygrophile, I’effet a long terme modifie profondément les types
fonctionnels dominants et a un effet négatif fort sur le production primaire. La végétation
favorisée par le paturage tolére bien la défoliation mais est peu productive. Il en résulte une
diminution de production primaire forte dans le méso-hygrophile le long du gradient de paturage.
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de biomasse due a la défoliation (Detling et Painter, 1983; del-Val et Crawley, 2005b). La
diminution du rapport C/N est probablement liée au phénomene de rajeunissement des tissus
suite a la défoliation (McNaughton, 1985), cependant en conditions naturelles (Chapitre II), la

réponse au paturage en terme de C/N apparait trés contrastée selon les patchs de végétation.

Cette réponse fonctionnelle est modulée par la fréquence de coupe. La stimulation du taux
de croissance permet aux espéces végétales de compenser, au moins partiellement, les pertes de
biomasse dues aux prélévements par 1’herbivore. Différents auteurs ont reporté que le
phénoméne de compensation était optimisé pour des intensités intermédiaires de paturage (Dyer
et Bokhari, 1976; Hilbert et al., 1981; McNaughton, 1985; Dyer et al., 1993). Dans cette étude,
c’est avec une faible fréquence de coupe que le taux de croissance est le plus élevé. Hamilton et
al. (1998) soulignent néanmoins que cette compensation nécessite un certain niveau de ressource
en azote du sol. Les résultats obtenus dans cette étude suggérent que I’impact positif du paturage
sur le cycle de I’azote puisse favoriser la réponse de croissance compensatoire de la végétation

paturée.

La croissance compensatoire de la végétation défoli¢e permet d’envisager que le paturage
puisse stimuler la production primaire (Dyer et al., 1993; Painter et Belsky, 1993; Turner et al.,
1993). Nous observons cependant ici que la stimulation du taux de croissance de la végétation ne
correspond pas forcément a une stimulation de la production primaire ainsi que le soulignent
Hilbert et al. (1981). Ainsi, la production primaire est stimulé par la coupe dans le méso-
hygrophile alors que ce n’est pas le cas dans le mésophile (Chapitre V). L’impact de la fréquence
de coupe sur la production primaire dépend de la composition floristique des patchs ce qui est
probablement li¢ au fait que les espéces végétales présentent des réponses fonctionnelles variées
a la coupe (Guitian et Bardgett, 2000). L’influence de la composition spécifique intervient a
deux niveaux : la composition floristique associée a chacune des deux communautés étudiées
(mésophile et méso-hygrophile) et la composition floristique associée a I’histoire de paturage des
patchs au sein de chaque communauté¢ (i.e. l'intensit¢ de paturage a laquelle ils sont

habituellement soumis) (MclIntire et Hik, 2005).

Pour tous les groupements méso-hygrophiles, la défoliation conduit a une stimulation de la
production primaire comparée a la végétation non défoliée, tandis que dans le mésophile les
patchs réalisent une production inférieure a égale a celle de la végétation non défoliée. Cet effet

est probablement liée principalement a la présence de 1’espeéce Juncus gerardi dans les patchs
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méso-hygrophiles (Obs. Pers.). Dans les patchs ou cette espece est dominante, la stimulation de
la production primaire semble se réaliser au détriment de la biomasse souterraine. Turner ef al.
(1993) ont montré qu’un paturage régulier pouvait empécher une stimulation de la production
primaire lorsqu’il empéche la constitution de réserves par les plantes.

Dans la communauté mésophile, la plus forte production primaire aprés défoliation est
réalisée par le patch issu d’une intensité forte de paturage. Dans ce patch la production primaire
est tres peu affectée par la défoliation. Ce résultat de la communauté mésophile soutient
I’hypothése de del-Val et Crawley (2005a) selon laquelle la tolérance au paturage, par la
compensation des pertes de tissus, est la stratégie majeure de survie des espéces végétales quand
elles sont soumis a une herbivorie récurrente. Le schéma observé pour les différents patchs de la
communauté méso-hygrophile est différent. La plus forte production primaire aprés défoliation y
est réalisée par le patch issu d’une intensité faible de paturage tandis que le patch issu d’une forte
intensité de paturage a une faible production primaire. Au sein de cette communauté, la tolérance
au paturage ne semble pas étre la stratégie dominante des especes végétales et la présence de

nombreuses especes a port prostré ou en rosettes suggere une stratégie d’évitement du paturage.

A Téchelle de la prairie, I’existence de deux types de réponse au paturage des
communautés végétales conduit a une évolution des fonctions de la végétation en fonction de
I’intensit¢ du paturage radicalement différente. L’interaction entre la modification de
composition floristique liée a I’histoire de paturage et la réponse a la défoliation conduit a
observer une relative stabilit¢ des fonctions de production végétale le long du gradient de
paturage au sein de la communauté mésophile alors que la production primaire diminue
fortement le long de ce gradient au sein de la communauté méso-hygrophile. (Chapitres III et V).
Cet impact, contrast¢ d’une communauté a 1’autre, du paturage sur les fonctions des
communautés végétales souligne le role joué par les espéces dominantes (Grime, 1998; Loreau,

2000) et leurs traits fonctionnels associés (Hooper et Vitousek, 1997).

Le modele biologique constitué par le dispositif expérimental des Magnils-Reigniers
présente la particularité d’offrir trois communautés végétales soumises a un gradient de paturage
similaire, dans un méme contexte climatique. L’¢tude de I’impact de différents facteurs
environnementaux, tels que les patrons d’inondation et de salinit¢ du sol, sur les différentes
stratégies de réponses au paturage développées par les plantes pourrait permettre d’approfondir
les connaissances sur les mécanismes conduisant a la stabilité ou a la modification des fonctions

des communautés végétale en fonction d’un gradient de perturbation.
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5. CONCLUSIONS

Ce travail de theése a permis de décrire les conséquences des interactions entre herbivores,
végétation et sol sur le fonctionnement de la prairie le long d’un gradient d’intensité de paturage.
De facon générale, on observe le long de ce gradient d’intensité de paturage, une diminution de
la production primaire associée a une augmentation de la qualité de végétation. Cette relation
entre D’intensité de paturage découle de deux mécanismes principaux. L’effet a long terme du
paturage influence la composition floristique de la végétation et se répercute sur les fonctions de
la végétation. En situation paturée, ces fonctions de la végétation sont modulées par une réponse
de la végétation a la coupe : cette réponse est caractéristique de chaque composition floristique.
L’interaction entre I’intensité de paturage et la végétation détermine la qualité et la quantité des
entrées de matiere organique vers le sol et conduit & un impact sur le processus de minéralisation
nette de 1’azote. En conséquence, ’'impact du gradient de paturage sur le processus de
minéralisation nette de 1’azote du sol varie selon les communautés végétales. En particulier, la
quantité¢ de carbone en provenance de la végétation apparait soutenir la croissance microbienne
et le taux d’immobilisation de ’azote par les microorganismes et détermine par conséquent en

partie la quantité d’azote minéral disponible pour la végétation.

Ce lien entre les fonctions de la végétation et les processus du sol conduit a une
hétérogénéité spatiale des processus fonctionnels de la prairie en lien avec 1’hétérogénéité de la
végétation. Les variations spatiales du paturage conduisent a la coexistence de patchs de
végétation productive associé€s a un cycle lent de I’azote et de patchs de végétation trés paturés

mais peu productifs avec un cycle rapide de 1’azote.

Nous avons pu mettre en évidence les relations existant entre 1’intensité de paturage
exercée sur un patch de végétation, la structure et les fonctions de la végétation d’un patch et les
processus microbiens du sol. Ce résultat nous a permis d’analyser I’impact d’un gradient de
perturbation sur les processus fonctionnels d’une communauté végétale. La stabilité¢ ou la
modifications des fonctions de production primaire et de qualit¢ de végétation le long du
gradient de paturage conditionne 1’impact du paturage sur les cycles biogéochimiques. Ainsi, au
sein de la prairie, les fonctions de la végétation et la minéralisation de 1’azote varient fortement
le long du gradient de paturage au sein de la communauté végétale méso-hygrophile tandis que

ces variations sont plus limitées au sein de la communauté mésophile.
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Figure 1.1. Flux d’¢éléments et effets indirects dans un systéme paturé (d’apres Bakker et al., 2004).

Figure 1.2. Différents mod¢les concernant le réle des herbviores, des plantes et des décomposeurs dans le
cycle des nutriments d’un écosystéme.

Figure 1.3. Modele conceptuel du type de ressources limitantes le long d’un gradient de précipitation dans les
écosystemes tempérés (d’aprés Burke et al., 1998).

Figure 1.4. Exemple de la place centrale d’une caractéristique fonctionnelle de la végétation : role du ratio C/N
faible des espéces végétales dominantes dans le fonctionnement des prairies naturelles humides nord-
américaines (d’apreés Wedin, 1995).

Figure 1.5. Influence des espéces végétales sur le cycle de 1’azote (d’aprés Knops et al., (2002).

Figure 1.6. Conséquences fonctionnelles de I’impact du paturage sur la végétation.

Figure 2.1. Localisation du Marais Poitevin et du communal des Magnils-Reigniers.

Figure 2.2. Schéma du mode¢le biologique d’organisation spatiale des prairies communales (d’aprés Bouzillé,
1992 ; Tournade, 1993).

Figure 2.3. Carte du dispositif expérimental des Magnils-Reigniers

Figure 2.4. Recouvrement des différents patchs de végétation au sein des enclos paturés par des bovins (B2 et
B2d) ou par des équins (E2 et E2d).

Figure 3.1A. Gradient continu et spatialement explicite. B. Gradient spatialement discontinu.

Figure 3.2. Taux d’utilisation de la biomasse disponible par les herbivores dans les différents patchs de
végétation mésophile (M), méso-hygrophile (Mh) et hygrophile (H).

Figure 3.3. Quantité de végétation prélevée par les herbivores (g de MS m™ j™) dans les différents patchs de
végétation mésophile (M), méso-hygrophile (Mh) et hygrophile (H).

Figure 3.4. Evolution de la biomasse végétale aérienne (g MS m™ + ES) au sein des différents patchs
mésophiles en exclos au cours de la saison de paturage.

Figure 3.5. Evolution de la biomasse végétale aérienne (g MS m™ + ES) au sein des différents patchs
mésophiles paturés au cours de la saison de paturage.

Figure 3.6. Evolution de la biomasse végétale aérienne (g MS m™ + ES) au sein des différents patchs
mésophiles en exclos au cours de la saison de paturage.

Figure 3.7. Evolution de la biomasse végétale aérienne (g MS m™ + ES) au sein des différents patchs méso-
hygrophiles paturés au cours de la saison de paturage.

Figure 3.8. Evolution de la biomasse végétale aérienne (g MS m™ + ES) au sein des différents patchs
mésophiles en exclos au cours de la saison de paturage.

Figure 3.9. Evolution de la biomasse végétale aérienne (g MS m™ + ES) au sein des différents patchs
mésophiles paturés au cours de la saison de paturage.

Figure 3.10. Compaction des sols, estimée par résistance a la pénétration (MPa £ ES), des différents patchs de
végétation mésophile (M), méso-hygrophile (Mh) et hygrophile (H).

Figure 3.11A. Teneur en eau des sols des patchs paturés mésophiles, B. méso-hygrophilesC. et hygrophiles.
Figure 3.12. Ratio C/N du sol (+ ES) des différents patchs de végétation mésophile (M), méso-hygrophile
(Mh) et hygrophile (H).

Figure 3.13. Pourcentage d’azote total du sol (+ ES) des différents patchs de végétation mésophile (M), méso-
hygrophile (Mh) et hygrophile (H).

Figure 3.14. Densité de féces (nb de féces m™ j) des patchs paturés par des équins (carrés noirs) ou par des
bovins (triangles gris) en fonction de I’intensité de paturage exercé sur le patch.

Figure 4.1. Taux de minéralisation moyens (ug N g sol sec + ES) au cours de la saison de végétation en
I’absence de paturage (A), dans les enclos paturés par des bovins (B) et dans les enclos paturés par des équins
(©).

Figure 4.2. Taux de nitrification moyens (ug N g sol sec + ES) au cours de la saison de végétation en
I’absence de paturage (A), dans les enclos paturés par des bovins (B) et dans les enclos paturés par des équins
©).

Figure 4.3. Taux de minéralisation nette mensuels (ug N g sol sec + ES) au cours de la saison de croissance
entre les patchs de végétation des communautés mésophiles paturées par des chevaux (A), paturées par des
bovins (B), des communautés méso-hygrophiles paturées par des chevaux (C) et par des bovins (D).
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Figure 4.4. Taux de minéralisation nette totaux (ug N g”' sol sec + ES) de mars a juillet au sein des différents
patchs paturés et non paturés des communautés mésophiles (A) et méso-hygrophiles (B).

Figure 4.5. Taux de minéralisation nette totaux (ug N g sol sec = ES) de mars & juillet en absence de
paturage, dans les zones paturées sans feces et dans les zones paturées avec des feces au sein des communautés
mésophiles (A) et méso-hygrophiles (B).

Figure 5.1. Fréquence de différents types biologiques au sein des patchs de végétation mésophiles (M), méso-
hygrophile (Mh) et hygrophiles (H).

Figure 5.2A. Production primaire aérienne nette (g MS m? j' + ES) des différents patchs de végétation des
communautés mésophile (M), méso-hygrophile (Mh) et Hygrophile (H).

Figure 5.2B. Ratio C/N (£ ES) de la biomasse végétale aérienne des différents patchs de végétation des
communautés mésophile (M), méso-hygrophile (Mh) et Hygrophile (H).

Figure 5.2C. Taux de minéralisation nette de 1’azote du sol (ug N g™ sol sec jour™ + ES) des différents patchs
de végétation des communautés mésophile (M), méso-hygrophile (Mh) et Hygrophile (H).

Figure 5.3A. Production primaire (PPNA) des patchs de végétation paturés (g MS m™ i) en fonction de la
PPNA des patchs de végétation protégés pour la saison.

Figure 5.3B. C/N de la végétation aérienne des patchs en fonction du C/N de la végétation aérienne des patchs
protégés pour la saison.

Figure 5.4A. Production primaire aérienne nette (g MS m™ j" + ES) des différents patchs de végétation dans
les exclos de court terme (gris) et de la végétation de 1’exclos de long terme (noir) des communautés mésophile
(M), méso-hygrophile (Mh) et Hygrophile (H).

Figure 5.4B. Ratio C/N (£ES) de la biomasse végétale aérienne des différents patchs de végétation dans les
exclos de court terme (gris) et de la végétation de ’exclos de long terme (noir)des communautés mésophile
(M), méso-hygrophile (Mh) et Hygrophile (H).

Figure 5.5. Similarit¢ (Indice de Soerensen) de la composition floristique entre les patchs paturés et la
végétation de I’exclos a long terme en fonction de I’intensité du paturage.

Figure 5.6. Ratio C/N des litieres végétale (+ ES) des différents patchs en exclos de court terme (gris), des
patchs paturés (blanc) et de la végétation de I’exclos de long terme des communautés mésophile (M), méso-
hygrophile (Mh) et Hygrophile (H) pendant la saison de paturage la saison de paturage (15 juin).

Figure 5.7A. Quantité de litiére végétale au sol (g MS m™ + ES) des différents patchs (gris) et de la végétation
de I’exclos de long terme des communautés mésophile (M), méso-hygrophile (Mh) et Hygrophile (H) avant le
début de la saison de paturage (10 avril).

Figure 5.7B. Quantité de litiére végétale au sol (g MS m™ + ES) des différents patchs en exclos de court terme
(gris), des patchs paturés (blanc) et de la végétation de 1’exclos de long terme des communautés mésophile
(M), méso-hygrophile (Mh) et Hygrophile (H) pendant la saison de paturage la saison de paturage (25 juin).
Figure 5.8A. Minéralisation nette de 1’azote du sol (ug N g”' sol sec j™') en fonction de la production primaire
de la végétation (g MS m™ j). En encart : relation entre minéralisation et PPN selon la présence ou non de
feces.

Figure 5.8B. Minéralisation nette de 1’azote du sol (ug N g sol sec j') en fonction du ratio C/N de la
végétation. En encart : relation entre minéralisation et C/N selon la présence ou non de feces.

Figure 6.1A. Teneur en azote minéral du sol (ug N g sol sec + ES) en fonction de la quantité de carbone
contenue dans la litiére (ug C.g" sol sec).

Figure 6.1B. Variations des teneur en azote minéral du sol (ug N g™ sol sec + ES) en fonction de la quantité de
carbone contenue dans la litiére (ug C g sol sec) et de la qualité des litiéres.

Figure 6.2. Biomasse N microbienne (ug N.g” sol sec + ES) en fonction de la quantité de carbone contenue
dans la litiére (ug C.g" sol sec).

Figure 6.3. Taux de minéralisation nette de 1’azote par unité de biomasse microbienne N (+ ES) en fonction de
la quantité de carbone contenue dans la litiére (ug C.g" sol sec).

Figure 6.4. Activité microbienne globale (ug de FDA dégradé.h™.g” sol = ES) en fonction de la quantité de
carbone contenue dans la litiére (ug C.g™" sol sec).

Figure 6.5. Taux d’activité microbienne globale par unité de biomasse microbienne N (+ ES) en fonction de la
quantité de carbone contenue dans la litiére (ug C.g" sol sec).

Figure 6.6. Teneur en azote organique du sol (ug N g sol sec + ES) en fonction de la quantité de carbone
contenue dans la litiére (ug C g sol sec).

Figure 7.1. Production primaire aérienne moyenne (g MS.m™2j' +ES) des groupements végétaux des
communautés mésophiles et méso-hygrophiles en fonction de la fréquence de défoliation.

Figure 7.2. Production primaire aérienne (g MS m™ j' +ES) des groupements végétaux des communautés
mésophiles et méso-hygrophiles en fonction de la fréquence de défoliation.

Figure 7.3. Taux de croissance moyen de la biomasse aérienne (j' +ES) des groupements végétaux des
communautés mésophiles et méso-hygrophiles en fonction de la fréquence de défoliation.
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Figure 7.4. Taux de croissance de la biomasse aérienne (j' £ES) des groupements végétaux des communautés
mésophiles et méso-hygrophiles en fonction de la fréquence de défoliation.
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communautés mésophiles et méso-hygrophiles en fonction de la fréquence de défoliation.
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Abstract :

Grazing influence the primary productivity and the quality of the vegetation and can influence the fluxes of
elements and the biogeochemical cycles. The consequences of this interaction between herbivores, plants and soil on
the functioning of the ecosystems could vary because the impact of grazing on the functions of the vegetation is
depending on the plant communities and the grazing intensity. The objective of this thesis is to analyze the impact of a
grazing intensity gradient on the functioning of a humid grassland. The biological model of this study is a grassland of
the Marais Poitevin (France) which is grazed since the 10" century. Three plant communities occur in this grassland and
the spatial variations of grazing intensity led to the creation of a patchwork of plant patches within each plant
community.

Within each plant community, the grazing intensity gradient led to a spatial heterogeneity of the functional
processes of the grassland linked to the heterogeneity of the vegetation. Along the grazing gradient, primary
productivity decreases while the quality of the vegetation increases and the net N mineralisation rate increases. Within
each plant community, the range of the nitrogen cycle variations appears to be linked to the range of the variations of
the vegetation functions. The impact of grazing on the vegetation functions was driven by two main mechanisms.

The long-term effect of grazing influences the floristic composition of the plant communities and thus influences
the vegetation functions. The grazing gradient led to a wide modification of the floristic composition of the plant
communities. The effect of this grazing gradient on the vegetation functions was more important when the dominant
plant functional types in ungrazed conditions, perennial monocots, was replaced by annual monocots and dicots.

In grazed situation, the functions of the vegetation were influenced by the plants’ responses to the defoliation.
Defoliation stimulated the growth rate of the vegetation. The intensity of this stimulation was strongest with the low
frequency of defoliation and allowed a compensatory growth which differ amongst the patches. This response was
characteristic of each plant patch. The interaction between defoliation frequency and floristic composition led, along the
grazing gradient, to a more important decrease of primary productivity within the meso-hygrophilous plant community
than within the mesophilous one.

The impact of the grazing gradient on the functions of the vegetation drives the quantity and the quality of the
inputs of organic matter through the soil and leads to an effect on the net N mineralisation rate. The quantity of carbon
inputs appeared to control the soil microbial growth and to stimulate the nitrogen microbial immobilisation which led to
a decrease of the mineral nitrogen pool available for the plants. Consequently, the reduction of plant litter inputs along
the grazing gradient led to a stimulation of the net N mineralisation rate. The stability or the change of the functions of
the vegetation, in terms of primary productivity and vegetation quality, along the grazing gradient appears to drive the
impact of grazing on the biogeochemical cycles.

keywords : biogeochemical cycles; grazing gradient; herbivores-plants-soil interactions; humid grassland; plant
mosaics; net N mineralisation rate; primary productivity; vegetation quality.
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Résumé :

Le paturage influence la production primaire et la qualité de la végétation et peut, ainsi, avoir un impact sur les
flux d’éléments et les cycles biogéochimiques. La conséquence de cette interaction entre herbivores, plantes et sol sur le
fonctionnement d’un écosystéme peut étre variée car I’impact du paturage sur les fonctions de la végétation dépend des
communautés végétales ainsi que de I’intensité du paturage. L’objectif de cette thése est d’analyser I’impact d’un
gradient d’intensité de paturage sur le fonctionnement d’une prairie humide. Le modele biologique de cette étude est
une prairie du Marais Poitevin, paturée depuis le X° siécle. Trois communautés végétales coexistent au sein de cette
prairie, et les variations spatiales de 1’intensité du paturage ont conduit a la création d’une mosaique de patchs de
végétation au sein de chacune de ces communautés.

Le gradient spatial d’intensité de paturage conduit, au sein de chaque communauté, a une hétérogénéité spatiale
des processus fonctionnels de la prairie en lien avec 1’hétérogénéité de la végétation. De fagcon générale, on observe le
long du gradient croissant d’intensité de paturage, une diminution de la production primaire, une augmentation de la
qualité de végétation ainsi qu’une augmentation du taux de minéralisation nette de 1’azote du sol. Au sein de chaque
communauté végétale, ’amplitude des variations spatiales du cycle de 1’azote apparait liée a I’amplitude des variations
des fonctions de la végétation. L’impact de I’intensité du paturage sur les fonctions de la végétation découle de deux
mécanismes principaux.

L’effet a long terme du paturage influence la composition floristique de la végétation et se répercute sur les
fonctions de la végétation. Le gradient croissant d’intensité de paturage conduit a une modification importante de la
composition floristique des communautés végétales. L’impact de ce gradient sur les fonctions de la végétation est plus
important lorsque les types fonctionnels dominants en situation non paturés, des graminoides pérennes, sont remplacés
par d’autres types fonctionnels, des annuelles et des dicotylédones.

En situation paturée, les fonctions de la végétation sont modulées par une réponse de la végétation a la coupe. La
défoliation stimule le taux de croissance de la végétation des patchs. L’intensité de cette stimulation est maximale pour
une fréquence de coupe faible et permet une compensation plus ou moins forte de I’impact négatif de la coupe sur la
production primaire. Cette réponse est caractéristique de chaque composition floristique. L’interaction entre les effets
de la fréquence de défoliation et de la composition floristique conduit & observer, le long du gradient de paturage, une
diminution de production primaire beaucoup plus importante au sein de la communauté méso-hygrophile qu’au sein de
la communauté mésophile.

L’impact du gradient de paturage sur les fonctions de la végétation détermine la qualité et la quantité des entrées
de mati¢re organique vers le sol et conduit 2 un impact sur le processus de minéralisation nette de ’azote. En
particulier, la quantité de carbone en provenance de la litiere végétale apparait soutenir la croissance microbienne et
stimuler le taux d’immobilisation de 1’azote par les microorganismes ce qui diminue la quantité d’azote minéral
disponible pour la végétation. En conséquence, la réduction des entrées de litieres le long du gradient de paturage
conduit a une stimulation du taux de minéralisation nette de 1’azote du sol. La stabilité ou la modifications des fonctions
de production primaire et de qualité de végétation le long du gradient de paturage conditionne donc I’impact du
paturage sur les cycles biogéochimiques.

Mots clés : cycles biogéochimiques; gradient de paturage; interactions herbivores-plantes-sol; minéralisation nette de
1’azote; mosaiques végétales; prairie humide; production primaire; qualité de végétation.



