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Sécheresse : quels impacts
sur la biodiversité en systemes
prairiaux et pastoraux ?

D. Alard*, G. Balent?

Les événements climatiques tels que les sécheresses estivales
constituent pour la végétation des stress et/ou des perturbations
selon leur intensité et leur fréquence. Sur la base de ces
mécanismes élémentaires, les effets de la sécheresse peuvent étre
analysés a |I’échelle des espéces ou des communautés.

RESUME

Ces contraintes d'origine climatique conditionnent diverses stratégies
fonctionnelles pour les espéces mais également permettent d'expliquer la
structure, la composition des communautés végétales et leur biodiversité.
Si l'effet de mortalité est le plus spectaculaire et le plus immédiat, la
résilience des communautés de plantes prairiales est un point clé qui
explique leur dépression durable de diversité, dans la mesure ou nombre
de ces especes (pérennes) ont des stratégies de régénération peu
propices a une forte capacité de recolonisation. Enfin, l'interférence avec
les pratiques de gestion des prairies est fondamentale et met en évidence
la nécessité d'une approche multi-échelles pour la conservation de la
biodiversité dans les systemes pastoraux.
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Les systémes pastoraux (prairies permanentes et parcours)
sont des habitats essentiels pour la conservation du patrimoine
naturel en Europe (Durrey et al., 1974). La question du maintien de
la biodiversité en prairie, quelle soit considérée sous cet angle
patrimonial ou sous une dimension plus fonctionnelle, amene a
considérer la gamme des facteurs qui contrélent ces diversités, a les
hiérarchiser, ainsi qu'a définir les échelles pertinentes pour la gestion
(voir les Actes des Journées de I’AFPF de 2004 pour la diversité des
approches). Pour les prairies, qui sont des écosystemes pilotés par
les pratiques, les enjeux de conservation ont été longtemps analysés
eu égard a I'impact de ces pratiques, méme s'il est connu que ces
facteurs ne sont qu'une partie de la gamme des parameétres
responsables des variations de biodiversité (ALArD et al., 1994), les
parameétres climatiques étant parmi ces facteurs qui requiérent une
analyse accrue, du fait de leur importance croissante.

Ainsi, dans la continuité des connaissances biogéographiques,
les travaux de macro-écologie ont analysé l'influence des variables
climatiques sur la distribution de la biodiversité a diverses échelles
(GasTton, 2000). Les corrélations spatiales entre climat et biodiversité
sont également étudiées dans la perspective des changements
climatiques (ApLER et LeviNg, 2007). En revanche, les effets a court
terme d'événements climatiques extrémes sur la structure et la
composition de la végétation font I'objet d'une attention beaucoup
plus récente et sont généralement moins connus. Si on admet comme
fortement probable le scénario d’'une augmentation en fréquence et en
intensité des extrémes climatiques pour les prochaines décennies en
Europe (ScHAarR et al., 2004), cette question prend toute son
importance dans le contexte du maintien de la biodiversité face aux
changements globaux, en particulier dans les systémes pastoraux.

Dans cet article, aprés avoir défini un certain nombre de
notions, nous présenterons un panorama rapide des concepts liés aux
mécanismes de dynamique de végétation, afin d'y resituer les effets
connus ou présumés des épisodes de sécheresse sur la biodiversité
des prairies. La question des interactions avec la gestion des prairies
sera ensuite évoquée. En conclusion, le contexte d’environnement
changeant sera abordé pour la définition de stratégies de gestion.

1. La biodiversité dans les prairies :
définitions, échelles, mécanismes

Différents niveaux et différentes dimensions
de la biodiversité

La biodiversité est un concept multiforme, qui possede
plusieurs dimensions (structure, composition, fonction) et s'exprime
a différents niveaux d'organisation biologique, du géne a la
communauté (Noss, 1990 ; SoLerig, 1991). Les méthodes de mesure
en sont donc extrémement variées, voire contradictoires. Bien que la
métrique de biodiversité la plus utilisée soit la richesse spécifique
(un attribut structurel des communautés), les limites en ont été
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FIGURE 1 : Les processus
responsables du main-
tien de la diversité végé-
tale dans les commu-
nautés prairiales : a) Les
niveaux de diversité éle-
vés (+) ou bas (-) dépen-
dent des combinaisons
particuliéres entre deux
types de contraintes
(stress et perturbations,
modele théorique d’'aprés
Huston, 1994) ; b) Les
pratiques de gestion de la
prairie vues sous l'angle
de deux types de
contraintes (fertilité¢ et
chargement) dont les
combinaisons  détermi-
nent le taux d'utilisation
de la production végétale
(modéle empirique d'a-
prés BaLeEnT, 1991 et
BALENT et al., 1998, 1999).

FIGURE 1 Processes
responsible for the
maintenance of the plant
diversity in grassland
communities : a) high (+)
or low (-) levels of diversity
depend on particular com-
binations between two
types of constraints (stres-
ses and disturbances,
theoretical model) ; b)
practices of grassland
management seen from
the points of view of two
types of constraints (fertili-
ty and stocking rate), the
combinations of which
determine the rate of utili-
zation of the plant produc-
tion (empirical model, after
BALENT, 1991 and BALENT
et al., 1998, 1999).

maintes fois soulignées (BALENT et al., 1999 ; LEPS cité par VAN DER
MaAREL, 2006). Le maintien de la biodiversité au sens large fait
référence a divers facteurs de contrble, externes (abiotiques) ou
internes a la communauté végétale. Ces facteurs controlant la
biodiversité s’inscrivent également dans diverses échelles spatiales et
peuvent étre déclinés du local au global.

Les facteurs de contrble de la biodiversité
- Les facteurs locaux : stress et perturbations

Les facteurs locaux qui conditionnent la structure, la
composition et l'organisation des communautés végétales peuvent
étre classés en deux catégories, les perturbations et les stress. Les
perturbations sont définies ici comme des mécanismes limitant la
biomasse des plantes en causant sa destruction totale ou partielle
tandis que les stress sont définis comme des contraintes externes
qui limitent la production de matiére séche de tout ou partie de la
végétation (GrRiMg, 1979). La limite entre ces deux catégories n'est
cependant pas aussi tranchée qu'il y parait : ainsi, les épisodes de
sécheresse, selon leur intensité et leur fréquence, peuvent limiter la
croissance (effet stress) ou étre cause d'une forte mortalité (effet
perturbation). Les mécanismes locaux qui permettent le maintien de
la biodiversité correspondent en fait aux effets conjugués de certains
niveaux de perturbation pour diverses gammes de productivité (figure
1a), la théorie bien connue de la perturbation intermédiaire n’en étant
gu’un cas particulier situé a un niveau moyen de productivité (ou de
stress). L'effet d'une perturbation ou d’'un stress particulier est donc
fonction d'une situation initiale, correspondant a une combinaison
particuliere entre ces deux types de contraintes. En prairie, c'est
généralement la combinaison des pratiques de gestion (fertilité et
chargement) qui fixe cette situation initiale (figure 1b) sur laquelle
peut s'imprimer un accident climatique particulier.

- Les facteurs paysagers

Ces facteurs empruntent a la théorie de la biogéographie
insulaire et caractérisent les degrés d'isolement des systémes
pastoraux et la taille de leurs habitats. Parmi la gamme des facteurs
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de contrdle de la diversité, les facteurs paysagers sont importants a
double titre : ils conditionnent les capacités de recolonisation
apres extinction locale et ils désignent les échelles de fonctionnement
des populations végétales qui doivent nécessairement étre les
échelles de gestion de la biodiversité (BureL et Baupry, 1999).
L'étendue d'un accident climatique, qui reléve de cette dimension
spatiale, participe de son intensité et conditionne I'étendue de la
contrainte sur la biodiversité.

- Les facteurs biotiques

A c6té des facteurs abiotiques précédents, les interactions
biotiques sont également connues pour limiter ou favoriser le
nombre d'espéces dans une communauté. La théorie comme
I'expérimentation ont souligné le r6le central de la compétition
interspécifique pour aboutir a des niveaux restreints de diversité.
Connu sous le principe d’exclusion compétitive, I'effet principal
est la dominance des espéces matricielles a forte capacité de
croissance au détriment d’espéces interstitielles de moindre aptitude
compétitrice qui sont progressivement exclues (GrRimE, 1979). Par
opposition, les mécanismes de ségrégation écologique ou de
facilitation permettent la coexistence durable d'espéces dans les
communautés. Ces facteurs biotiques ne sont pas indépendants des
contraintes abiotiques locales (la compétition étant considérée
comme maximale dans les environnements productifs) ni de I'histoire
des communautés (ALARD et POUDEVIGNE, 2001).

Pour conclure sur I'ensemble de ces facteurs, ils permettent de
définir deux types de régles qui sélectionnent les espéeces a partir
d’un pool régional d’especes (figure 2) : des régles de délétion (effet
filtre de I'environnement) et des régles d’assemblage (propriétés
d’'auto-organisation) qui conditionnent la structure et la composition
des communautés (Kepby, 1992). Un point important concerne la
conséquence de ces régles sur la diversité, notamment fonctionnelle,
des communautés. Les regles de délétion aboutissent a une
convergence fonctionnelle des espéces, qui montrent les mémes
types d’adaptation aux mémes types de contraintes, et ce d'autant
plus que ces contraintes sont fortes. Les régles d'assemblage ont
pour principale conséquence la divergence fonctionnelle des espéces.

Pool d’espéces
(diversité gamma)

fiitre contraintes de
di i
spersion Role facteurs
5> e
filtre contraintes externes abiotiques

N - régles de délétion
environnementales

Role interactions
biotiques internes
- régles d’assemblage

] < .
filtre contraintes de
coexistence

-

Communauté
(diversité alpha)

FiGURe 2 : Regles d’'as-
semblage et regles de
délétion dans les com-
munautés végétales
(d’apres Kebby, 1992).
FiGure 2 : Rules for
inclusion and rules for
deletion in plant com-
munities (after KEebby,
1992).
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Le moteur essentiel est constitué ici par les interactions biotiques, la
compétition qui limite la coexistence d’espéces trop similaires dans
I'exploitation des ressources (hypothése de “limiting similarity”) et qui
favorise par conséquent la complémentarité entre espéces.

2. Effets de la sécheresse en prairie

Les mécanismes
- De la réponse des especes...

Les plantes des prairies possédent des stratégies d’évitement
ou de tolérance a la sécheresse qui aboutissent a une distribution
différentielle, selon les régions et la fréquence des accidents
climatiques dans ces régions. Pour les plantes tolérant les épisodes
de déficit hydrique, des stratégies de tolérance ou d’évitement de
la perte en eau sont “développées”, qui mettent en jeu des attributs
morphologiques (crassulescence, pilosité) ou des mécanismes
physiologiques et biochimiques fins. Ces mécanismes different selon
certains traits biologiques particulierement pertinents (annuelle vs.
pérenne) qui permettent la survie a certains stades critiques du cycle
de la plante (VoLare, 2003). Les études réalisées en prairie
montrent que la probabilité pour une espéce particuliere de
disparaitre d’une communauté au cours d'un épisode de
sécheresse dépend de ses attributs vitaux (traits d’histoire de vie)
et de son niveau d’abondance avant la perturbation. Des suivis
expérimentaux ont ainsi montré que les espéces pérennes (graminées
et dicotylédones) ont des taux d’extinction supérieurs aux especes
annuelles (graminées et dicotylédones), en prairies fertilisées ou non
(TimaAN et EL Happl, 1992 ; MoRECROFT et al., 2004). De méme, les
stratégies de régénération de certaines espéces annuelles sont
favorisées par les sécheresses estivales, permettant I'établissement
de banques de graines importantes (ANIKoLA et al., 1998).

- ... a celle des communautés

Les stratégies et les réponses des espéces constituent les
événements élémentaires de la réponse globale au niveau des
communautés et des habitats. L’hypothése centrale est que de fortes
variations environnementales ont un effet limitant important pour la
biodiversité (TiLmaN et EL HADDI, 1992). Le statut des espéces sensibles
est crucial pour conditionner les mécanismes de co-extinction
locale. La diversité végétale est le premier maillon qui peut annoncer
I'extinction d’espéces associées (entomofaune par exemple). Ainsi, il
existe maintenant des évidences de changements profonds de
végétation suite a la mortalité aprés sécheresse d'espéces matricielles
structurantes d'écosystémes (MUELLER et al., 2005).

D’'une fagon générale, les épisodes de sécheresse peuvent étre
vus comme des mécanismes d’extinction rapides qui sont
compensés par un processus de recolonisation lente, parfois
incompléte ou détournée sous l'effet des pratiques. A I'échelle des
communautés, les effets directs de la sécheresse sont une baisse de
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la productivité, I'accumulation de litiere et 'augmentation du
taux de mortalité (TiLman et EL Happi, 1992 ; YurkoNis et MEINERS,
2006). Si le taux de mortalité participe directement de la baisse de la
biodiversité, les deux autres conséquences altérent les capacités de
résilience des systemes perturbés, l'accumulation de litiere
(nécromasse) ainsi que la productivité réduite limitant les capacités
de régénération des plantes. Or, il a été montré que ces capacités de
régénération, voire de recolonisation (via les éléments du paysage),
étaient les principaux facteurs expliquant la dynamique de
végétation apres des sécheresses extrémes (STAMPFLI et ZEITER, 2004).
Ce sont les espéeces les plus sensibles qui s'éteignent lors de la
sécheresse mais ce sont les espéces qui ont de faibles capacités de
régénération qui disparaissent durablement des corteges
floristiques perturbés par la sécheresse.

Dynamique des communautés

La réponse de la communauté végétale d'une prairie a la
sécheresse ne met donc pas seulement en jeu les réponses individuelles
des plantes qui la constituent au déficit hydrique mais également les
processus qui régissent les interactions entre espéces ainsi que les
interactions possibles entre végétation et pratiques. Il y a d’'autre part
une différence essentielle selon l'intensité et la périodicité des accidents
climatiques, la sécheresse chronique conditionnant la structure de la
communauté et sa composition a long terme par un effet de stress
continu, tandis que I’événement exceptionnel transforme rapidement
sa composition par un effet filtre environnemental, une mortalité
sélective qui conduit & une forte accumulation de litiere bloquant
rapidement les possibilités de régénération (Grivg, 1979).

Dans tous les cas, les effets de tels accidents climatiques
amenent a déplacer, rapidement ou a plus long terme, la prairie hors
de son “domaine de durabilité” (BALENT et al., 1998). Les effets seront
d’autant plus intenses que la situation initiale avant sécheresse sera
caractérisée par un niveau élevé ou non de fertilité ou de chargement
(figure 3). En général, la gestion suite & une sécheresse chronique ou
isolée visera a rétablir cet équilibre soit en agissant sur la variable
“chargement”, soit sur la variable “fertilité”, pour compenser les effets
de stress ou perturbation.

Sur-utilisation

Zg:m
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biomasse / litiére

Mortalité induite par la perturbation

Intensité décroissante du stress

FiGuRE 3 : Effets des épi-
sodes de sécheresse en
prairie selon l'intensité
et la périodicité. Leffet
de mortalité (perturbation)
ou l'effet de limitation de
la production (stress) sont
susceptibles d’amorcer
des dynamiques de végé-
tation et nécessitent éga-
lement un ajustement des
pratiques de gestion. Le
schéma de base est celui
de la figure 1b.

FIGURE 3 Effects of
drought spells in pastu-
res according to inten-
sity and frequency. The
mortality effect (distur-
bance) and the effect of
fall in production (stress)
may trigger off mecha-
nisms in the vegetation
dynamics and require
also a re-adjustment of
the management practi-
ces (the basic model is
that of figure 1b).
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FIGURE 4 : Suivi de la
dynamique de quelques
especes du causse du
Larzac entre 1978-2005
sur 16 placettes fertili-
sées : a) Brachypodium
pinnatum (graminée
pérenne), b) Vulpia myu-
ros (graminée annuelle),
c) Draba verna (dicotylé-
done annuelle).

FIGURE 4 : Dynamics of a
few species of the
‘Causse’ (dry natural
pasture land) of Larzac,
as monitored from 1978
to 2005 on 16 fertilized
small plots. a)
Brachypodium pinnatum
(Tor Grass, a perennial
grass) ; b) Vulpia myuros
(Rat's tail Fescue, an
annual grass), ¢) Draba
verna (Whitlow Grass, an
annual dicot).

Interactions entre gradients de gestion
et sécheresse

Si les variables climatiques et celles liées a la gestion
(sécheresse et paturage) affectent notablement et difféeremment les
diverses dimensions de la biodiversité (bE BELLO et al., 2006), leurs
interactions sont également connues. Ainsi, une méme pratique dans
deux environnements différents peut avoir des conséquences
totalement contradictoires. L'absence de paturage dans les
environnements productifs entraine une baisse rapide de biodiversité
par exclusion compétitive (Huston, 1994) mais, dans un
environnement aride, le paturage peut rapidement avoir un effet
négatif par accroissement de la mortalité des plantes. L'effet d’'une
sécheresse intense combinée a un fort paturage peut ainsi apporter
des changements profonds et durables dans la végétation prairiale, a
la fois en termes de traits fonctionnels sélectionnés (annuelles
remplacant les pérennes) et de baisse de la richesse en espéces
“natives” (LoeskR et al., 2007). Des suivis réalisés depuis 25 ans dans
les Causses (ALARD et al., soumis) montrent par exemple que la
fertilisation de certaines parcelles, associée a une augmentation du
chargement annuel, a conduit a une transformation progressive des
corteges floristiques, en méme temps qu'a un remplacement des
stratégies fonctionnelles dominantes (pérennes vs. annuelles), et que
cette succession a vraisemblablement été influencée par les deux
épisodes de sécheresse de 1986 et 2003 (figure 4).

Le comportement de certaines especes lié aux accidents
climatiques comme Draba verna permet d'identifier une stratégie
d’especes ciblant une “fenétre dopportunité” de colonisation,
phénomeéne connu dans les invasions biologiques (JULIEN et al., 2006).

Conclusion

Les enjeux de conservation de la biodiversité dans ces
écosystemes ne se posent plus seulement en termes de réponse de la
végétation aux pratiques de gestion mais aussi en termes de réponse
aux changements climatiques. Face aux épisodes de sécheresses
chroniques ou aigués, I'impact sur la biodiversité est fortement
conditionné par les espéces en place et leurs stratégies
fonctionnelles, mais il l'est peut-étre encore davantage par les
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possibilités de régénération des espéces sensibles qui peuvent
disparaitre durablement des parcelles. Les capacités de résilience
des systémes pastoraux paraissent étre un point faible dans la
stratégie de conservation de la biodiversité, dans la mesure ou de
nombreuses espéces prairiales pérennes ont des banques de graines
transitoires et des capacités de dispersion limitées. L'impact d'une
sécheresse exceptionnelle comme celle de 2003 sur la biodiversité des
systémes pastoraux est donc susceptible de modifier les communautés
sur un pas de temps relativement long. La répétition de tels
événements constitue un réel probleme dautant plus que leur
occurrence risque de devenir plus fréquente que les temps de résilience
des systemes écologiques. Par ailleurs, cette rémanence de l'effet d'une
sécheresse affecte également la productivité des prairies, I'impact
pouvant se faire sentir prés de dix ans apres la sécheresse (HADDAD et
al., 2002). Ce sont donc la valeur patrimoniale et la valeur d’usage
qui seront durablement affectées par ces événements climatiques.

L’interaction avec les pratiques de gestion est cruciale. Ce
sont les pratiques qui, par leur nature, leur fréquence et leur
intensité, conditionnent la cohérence de la végétation prairiale et sa
capacité a résister a des perturbations (VAN ANDEL et VAN DEN BERGH,
1987 ; BaLENT et al., 1999). Certaines pratiques peuvent amplifier
I'effet de la sécheresse, en augmentant la mortalité des espéces et en
réduisant les possibilités locales de recolonisation. La gestion est
également a considérer dans sa dimension spatiale en particulier
dans le cadre de pratiques extensives qui permettent aux flux
d'espéces entre parcelles (la pluie de graines) de s’exprimer plus
facilement a I'échelle du paysage (BALENT et al., 1998). Ces flux sont
susceptibles d'améliorer la résilience des systémes et peuvent étre
favorisés par des itinéraires techniques particuliers, voire des
aménagements paysagers comme les corridors écologiques. De méme,
c'est au niveau de I’exploitation agricole et de son territoire que
sont définies les pratiques de gestion. La complémentarité des valeurs
d’'usage entre parcelles d'un méme systéeme fourrager prend tout son
poids dans cette définition. C'est en particulier cette complémentarité
qui permet d'assurer la continuité de I'alimentation du troupeau lors
des épisodes de sécheresse, en levant la pression sur des parcelles
particulierement sensibles. En définitive, les pratiques de gestion sont
les seules variables sur lesquelles il est possible d'intervenir a court
terme. Il importe donc de redéfinir ces modes de gestion dans un
contexte ou les contraintes externes climatiques comme le contexte
spatial et paysager prennent une place de plus en plus importante
dans la dynamique des systémes écologiques.

La réponse a la sécheresse est donc une réponse qui engage
des processus écologiques locaux et globaux. Si les pratiques de
gestion d'une parcelle affectent tres directement sa valeur
patrimoniale et sa valeur d'usage, c’est & un niveau plus englobant
que doivent se raisonner la prise en compte de la structure du
paysage environnement (I'entretien d'un pool d'espéces) et la
préservation de la complémentarité alimentaire des parcelles au sein
du systéme fourrager. La question du maintien de la biodiversité dans
les systémes pastoraux ne doit donc pas seulement se focaliser sur les
parcelles a haute valeur patrimoniale, mais sur toutes les parcelles, y
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compris les moins riches, qui pourront jouer un r6le crucial,
écologique et agronomique, lors de certaines périodes critiques (GIBoN,
2005). Enfin, la nécessité de jeux de données issus de suivis sur le
long terme est également a souligner, pour comprendre les
mécanismes en action lors des épisodes de sécheresse comme lors de
la résilience des systémes a la perturbation.

Intervention présentée au Journées de I'A.F.P.F.,
“Productions fourragéres et adaptations a la sécheresse”,
les 27-28 mars 2007.
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SUMMARY

Drought : what are its effects on the bio-diversity of grass-
land and pastoral systems ?

Climatic events such as summer droughts cause stresses and/or
disturbances in the plants according to their intensity and frequency.
On the basis of these elementary mechanisms, the consequences of
drought can be analysed at the level of individual species and of plant
communities.

These different constraints linked to drought determine various
functional strategies for the species but also explain the structure and
composition of the plant communities as well as their bio-diversity.
Mortality is indeed the most spectacular and the most immediate
effect, but the resilience of the pasture plant communities is a key fac-
tor explaining the lasting fall of the bio-diversity, in as much as many of
these species (perennial ones) have regeneration strategies that are
little compatible with a strong aptitude to re-colonize. Lastly, there is a
basic interference with the practices of pasture management which
clearly shows the necessity of a multi-level approach for the conserva-
tion of the bio-diversity in the pastoral systems.

Fourrages (2007) 190, 197-206



