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Introduction générale



1* INTRODUCTION GENERALE

Ce travail s'inscrit dans la vaste problématique des relations entre herbivores et
plantes, et s'intéresse plus particuliérement a I'impact des herbivores sur le fonctionnement

du couvert végétal et sur celui des écosystémes de savane.

1*1 Relation proie-prédateur : effets directs

A T'échelle microscopique comme a |'échelle macroscopique, dans toute chaine
alimentaire, on peut considérer I'herbivore comme un prédateur pour les plantes. La
consommation des plantes est en effet clairement positive pour I'herbivore, puisqu'elle
assure sa nourriture. L’herbivore aurait en revanche un effet négatif pour la plante ne serait-
ce qu'en raison du prélévement d'une partie ou de la totalité de I'appareil photosynthétique.
La relation herbivore-plante peut donc étre considérée de prime abord comme une relation
antagoniste.

Cependant, dans les écosystémes terrestres, la plante n'est en général pas « tuée »
a la différence de la proie dans la relation de prédation entre carnivore et herbivore. Ce sont
les capacités de croissance et de reproduction de la plante qui sont altérées de fagon plus
ou moins importante par la consommation par I'herbivore.

Dans cette relation, fortement mais non exclusivement antagoniste, chacun des
protagonistes cherche a maximiser ses chances de survie. ’

e Du point de vue de la plante : réduire la prédation

En réponse a la prédation par I'herbivore, la plante développe des stratégies
d’évitement ou de défense. Par exemple, le développement de formes rampantes peut
réduire I'accessibilité de sa partie aérienne. Différents types de défenses physiques telles
que des épines permettent d’éloigner I'herbivore et des dérivés carbonés tels que les

polyphénols (défenses chimiques) sont dissuasifs grace aux perturbations qu’ils engendrent



sur la digestion de I'animal. Ces défenses peuvent étre constitutives ou stimulées par la
présence de I'herbivore (défenses induites).

¢ Du point de vue de I'herbivore : améliorer la prédation

L'herbivore cherche & éviter ou a contrer les différents types de défenses des plantes.
Il peut adapter son comportement alimentaire selon les différentes espéces a sa disposition
en choisissant par exemple de ne prélever que certaines parties de la plante « moins
défendues ». De plus des adaptations physiologiques lui permettent de contrebalancer les
défenses chimiques des plantes, notamment la sécrétion d'enzymes digestives particuliéres

qui neutralisent ces molécules, rétablissant ainsi de meilleures conditions de nutrition.

1*2 Effets indirects : positifs et négatifs

En raison du temps de survie plus ou moins long de la plante aprés qu'elle a été
endommagée par I'herbivore, il est indéniable que la structure et le fonctionnement du
couvert veégétal sont modifiés par I'herbivorie. La compréhension des relations herbivore-

plante implique donc nécessairement une évaluation des effets indirects de I'herbivorie.

1*2-1 Effets indirects de la réduction de biomasse végétale

e Du point de vue de la plante

Le prélévement de biomasse par les herbivores vertébrés s'effectue en général aux
dépens d'un seul type d'organe (feuilles ou bourgeons) et, le plus souvent, & un état
morphologique ou physiologique donné. L’herbivore modifie ainsi la part de ces organes
dans l'organisation générale de la plante (modification du rapport partie aérienne
(épigée)racines (hypogée) d’'une herbacée ou modification du rapport branche broutée/au
reste de I'arbre). Cette nouvelle architecture entraine nécessairement une variation de I'état
physiologique de la plante et donc du fonctionnement végétal : les besoins en nutriments
peuvent augmenter ou diminuer selon les cas. Les besoins en eau peuvent notamment étre

réduits par une modification du statut hydrique de la plante et de sa sensibilité au stress



hydrique. Ce sont donc les aptitudes de la plante qui sont altérées et en conséquence son
statut au sein de I'écosystéme (par exemple la compétition avec les autres plantes).

¢ Du point de vue de 'herbivore

Les conséquences du prélévement par I'herbivore sur le fonctionnement de la partie
résiduelle de la plante peuvent, dans certains cas, rendre celle-ci plus attractive pour un
autre herbivore ou pour le méme individu un peu plus tard. Ainsi, I'accés aux feuilles a priori
les plus nutritives aura été réduit par I'nerbivorie ; en revanche, si de nouvelles feuilles
apparaissent par la suite, elles seront riches en nutriments et attractives pour I'herbivore.
Mais la plante posséde également un certain nombre de défenses, physiques et chimiques,
qui limitent la prédation par I'herbivore.

¢ Du point de vue de I'écosystéme

Les modifications de la quantit¢ de biomasse epigée et des conditions de
fonctionnement de la plante ont un impact sur certains des éléments de I'écosystéme. Ainsi
la réduction de la demande en eau du tapis herbacé améliore I'accés a I'eau du couvert
arbustif. De méme, la réduction de la couverture végétale au sol accrait les risques de

ruissellement et d’érosion.

1*2-2 Autres effets liés a la présence de I’herbivore

e Du point de vue de la plante

Lors de la prédation par les grands herbivores, la plante peut également étre affectée
par leur seule présence. Ainsi le piétinement de la plante par I'herbivore endommage ses
performances physiologiques mais par ailleurs I'animal en visitant différentes plantes pour

les consommer, participe a leur pollinisation.



e Du point de vue de I'herbivore

La présence de tout herbivore, par les modifications qu'elle impose au
fonctionnement du couvert végétal (e.g. défenses induites, modification de la physiologie) et
de I'écosystéme, détermine de fagon substantielle son propre milieu de vie et celui des
autres organismes présents. Ainsi, I'herbivore conditionne en partie la quantité et la qualité
des ressources nutritives qu'il peut exploiter. Le comportement alimentaire de I'herbivore au
temps t conditionne donc ce méme comportement au temps t+1.

¢ Du point de vue de I'écosystéme

L’herbivore agit sur certains éléments de I'écosystéme importants pour la croissance
végétale. Ainsi, aprés le préléevement de matiére végétale, celle-ci sera digérée puis excrétée
sous forme minérale ou organique rapidement dégradable. Cette réintroduction de
nutriments rapidement disponibles pour la plante et selon des modalités spatiales bien
définies, a une influence importante sur le fonctionnement de I'écosystéme en général et sur

le développement de la plante en particulier.

1*3 Bilan des effets directs et indirects

La co-occurrence d'effets directs (négatifs) et indirects (négatifs ou positifs) de
I'herbivore sur le couvert végétal et I'écosystéme pose la question d'un bilan global des .
relations herbivore-plantes. Il pourrait étre négatif, positif ou nul pour chacun des deux
protagonistes de la relation comme pour le fonctionnement de I'écosystéme. L'hypothése
d'un impact positif d’'une herbivorie modérée sur la production primaire du couvert végétal a
été proposée. Elle est connue sous le nom d’'« hypothése d’optimisation par I'herbivorie »

(HOH).



1*3-1 Bilan positif pour I’herbivore (I’THOH)

En effet, si on considére le bilan global comme une résultante d’'une somme de colits
et de bénéfices pour lindividu considéré, on peut admettre qu'il peut étre positif pour
I'herbivore lorsque celui-ci se limite & une herbivorie modérée. L’amélioration des conditions
de production de la plante consécutive au prélevement pourrait ainsi bénéficier a I'herbivore
qui « entretiendrait et améliorerait sa propre ressource ».

Du point de vue de la plante, un tel bilan est moins évident. Méme s'il est possible
que la production de la végétation soit stimulée par I'herbivore et 'ensemble de ses effets
tant directs qu'indirects, I'intérét de la plante a étre broutée de fagon méme modérée peut
étre remis en question, surtout si 'on prend en compte les conséquences que peut avoir la

réduction de biomasse sur la compétitivité et la reproduction de la plante.

1*3-2 Prise en considération des différents éléments

Dans ce travail, c’est le point de vue de I'herbivore qui a été délibérément adopté.
L’existence de I'optimisation par I'herbivorie et ses implications dans les différents processus
fonctionnels de la végétation sont au centre de ce travail. L'’éventualité d’'une amélioration de
la végétation pour I'animal, qu'elle soit herbacée ou arbustive, permet d'identifer des
questions-clés pour toute tentative d'exploitation et d’aménagement des ressources
naturelles de savanes. Dans quelles conditions, par exemple, la présence de I'herbivore
peut-elle avoir des conséquences positives sur le couvert (quantité et qualité de la végétation
disponible) et donc modifier le comportement de I'animal et par voie de conséquence le

fonctionnement de I'écosystéme ?



1*3-3 Méthode

e Les éléments

Pour établir le bilan des impacts de I'herbivore sur la végétation, il est nécessaire de
prendre en compte I'animal et la plante, mais aussi les autres compartiments de
I'écosysteme, notamment I'eau, la lumiére et les nutriments, ainsi que leurs interactions
directes ou indirectes.

e Lavégétation

L'hypothése d'optimisation par I'herbivorie (HOH) a été formulée en 1979 par Mc
Naughton au sujet de la relation entre grands herbivores et herbacées et a depuis été étayée
par les études d'autres écosystémes paturés. |

La strate arbustive peut également réagir au broutage de fagon positive pour I'animal
et 'HOH s’appliquerait alors a la canopée des arbres et des arbustes broutés par les grands

herbivores dans différents écosystémes.

La . schématisation présentée ci-aprés permet [lidentification des différents
« compartiments » de I'écosystéme pris en compte dans cette étude et leurs inter-relations

(schéma1).



Schéma 1 : Interactions herbivore-plante et ses conséquences
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Les grands herbivores



2* LES GRANDS HERBIVORES

2*1. Facteurs conditionnant la présence d’un animal dans un

écosystéme

2*1-1 Ressources disponibles
Un animal reste dans I'écosystéme rencontré si il y trouve le type de ressources
nécessaires a sa nutrition. Ce choix est plus ou moins exclusif selon les espéces. Dans le
cas des herbivores, on peut distinguer en effet des paisseurs, tels que le buffle, des
brouteurs, tels que la girafe, ou des herbivores mixtes, tels que I'impala qui est capable de

consommer herbacées et arbutes (Monro, R. H., 1980).

2*1-2 Compétition intraspécifique
L'influence des autres congénéres peut modifier le comportement alimentaire de
I'animal. Ainsi, au sein d'une méme espeéce de grands herbivore, la répartition des sexes et
des ages du groupe peut déterminer le comportement alimentaire de l'individu. Chez les
éléphants, par exemple, les méles mangent a une hauteur supérieure s'ils sont en présence
de groupes de femelles et de jeunes car ceux-ci, plus petits, les repoussent vers le haut
(Stokke, S. & du Toit, J. T., 2000). La taille et la composition du groupe peut donc influencer

le comportement alimentaire de I'individu (Fritz, H. & de Garine-Wichatitsky, M., 1996)

2*1-3 Compétition interspécifique
La cohabitation avec d’autres espéces d’herbivores détermine également le choix du
milieu et des ressources (Fritz, H. et al.,, 1996). Ainsi, la répartition des ressources et la
hauteur de broutage des girafes sera supérieure en présence d’'antilopes compétitrices pour |

les mémes ressources telles que les impalas (du Toit, J. T., 1990)

-9-



2*1-4 Prédation
L'adoption d'un site de nutrition par I'animal est également déterminée par le risque
~ encouru. Le temps consacré a la recherche et a la prise de nourriture réduit en effet le temps

disponible pour la vigilance et donc pour I'évitement des prédateurs (lllius, A. W. &

Fitzgibbon, C., 1994)

2*2. Grands herbivores et végétation des écosystémes terrestres

Ce travail étant centré sur la relation entre herbivores et plantes, la végétation n’est
présentée ici qu’'en tant que ressources disponibles pour I'herbivore (et non refuge potentiel)
et I'on s'intéressera donc en particulier a sa perception par I'herbivore et aux relations -

dynamiques qui existent entre eux.

2*2-1 Paramétres déterminés par I’herbivore

Traditionnellement, on considére que le prélévement de végétation par I'herbivore est
déterminé par le fait que I'herbivore cherche a maximiser sa quantité de nourriture. Cette
derniére dépend tout d’abord des contraintes de I'herbivore lui-méme : taille des bouchées et
remplissage du rumen dans le cas des ruminants. Cependant l'ingestion semble également
déterminée par les besoins métaboliques de I'animal, i.e. accroissement des besoins en
période de lactation, et I'efficacité de son métabolisme (efficacité a utiliser I'énergie
métabolique potentielle de I'aliment) (Ketelaars, J. J. M. H. & Tolkamp, B. J., 1992).

e Les besoins de I'animal

Le taux du métabolisme de base augmente avec le poids corporel de I'animal (Elgar,
M. A. & Harvey, P. H., 1987). La girafe, qui a besoin d’entretenir une grande masse
corporelle, aura tendance a diversifier ses habitats (du Toit, J. & Owen Smith, N., 1989).
Selon ses besoins en énergie, I'herbivore peut faire varier le nombre de bouchées (la taille

des bouchées étant, elle, prédéterminée par celle de la bouche) (lllius, A. W., 1989).

-10 -



o L’efficacité d'utilisation de la ressource

La sélection optimale de nourriture est conditionnée par les contraintes digestives de
I'animal, c'est a dire par la composition de la nourriture et sa dégradabilité (la cellulose et la
lignine sont des réducteurs de la digestibilité des plantes) (Howe, H. F. & Westley, L. C.,
1990), mais également par les capacités digestives de I'animal, différentes selon les espéces

(Hirakawa, H., 1997).

2*2-2 Paramétres déterminés par la végétation
L'attraction que I'herbivore peut avoir pour les plantes dépend de la qualité de la
végétation. La plante est d’autant plus appétente pour I'animal que I'apport en nutriments est
maximal et la toxicité minimale (Cooper, S. M. et al., 1988). Mais le prélévement réel dépend
egalement de la quantité de végétation disponible et de son accessibilité pour I'herbivore.
Cette derniére est déterminée par la quantité disponible et la facilitt de préhension pour

I'animal.

2*2-2.a Qualité des ressources disponibles

La teneur en nutriments de la plante et sa toxicité¢ doivent étre considérées
relativement I'une a l'autre. En particulier leurs variations saisonniéres, la concentration en
nutriments étant plus forte en début de croissance, peuvent expliquer les variations
d’appétence d’'une méme végétation pour un herbivore considéré (Cooper, Owen-Smith et
al., 1988).

e Apports nutritionels en terme d'azote

La teneur en azote des plantes n'est qu'une des caractéristiques de la végétation
importante pour I'herbivore mais le role central de cet élément dans les processus
métaboliques comme dans la structure des cellules et des génes, lui donne le statut
d'« élément fondamental » pour la croissance de tout organisme. Il est ainsi présenté comme
rare, voire limitant, pour les herbivores qui semblent avoir adapté leur comportement

alimentaire en fonction de cet élément (Mattson, W. J., 1980). Or la teneur en azote des

-11-



touffes d’herbes, comme celle des bourgeons des arbres, diminue avec I'age de I'organe
considéré. La courbe de dilution de 'azote au cours de la saison de croissance a ainsi été
décrite pour les herbes (Abbadie, L., 1984) comme pour les arbres (Tolsma, D. J. et al.,
1987).

o Défenses chimiques

Les plantes sont capables de synthétiser des toxines létales pour I'herbivore ; elles
possédent également des défenses chimiques, polyméres ou cristaux de silicate, qui
réduisent leur digestibilité pour I'animal (Howe et Westley, 1990).
Herbacées : les différences de concentration en silice entre herbacées africaines provenant
de sites plus ou moins paturés confirment que la silicification est une défense des herbes
contre les herbivores (McNaughton, S. J. & Tarrants, J. L., 1983).
Arbres : les polyphénols, et les tannins en particulier, sont les défenses chimiques des
arbres face a I'herbivorie. Condensés ou hydrolisables, tous les tannins modifient la
digestibilité de la ressource ligneuse et donc les choix de I'herbivore (Cooper, S. M. & Owen-

Smith, N., 1985, Bryant, J. P. et al., 1991).

2*2-2.b Quantité des ressources disponibles

La sélection des espéces végétales de grande appétence et leur taux de
prélévement, en fonction des capacités d'ingestion de I'animal (taille de la bouchée) et de
I'accessibilité de la ressource, limitent la quantité de ressources disponibles par bouchée
pour I'herbivore (Parsons, A. J. et al., 1994)

e Selon I'espéce végétale considérée

C'est principalement en fonction de la saison et des conditions climatiques, que la
quantité de végétation disponible pour I'herbivore varie fortement que ce soit pour les
herbacées (Le Roux, X. & Bariac, T., 1998) ou pour les ligneux (Tolsma, Ernst et al., 1987).
Certains herbivores mixtes, tels que les impalas en savane africaine, s’adaptent & ces
variations en modifiant la part relative des ligneux dans leur régime alimentaire en fonction

de la disponibilité de la ressource végétale (Dunham, K. M., 1982).
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¢ Relativement aux autres espéces végétales

Le temps alloué par I'herbivore & la sélection des espéces appréciées augmente avec
la variété des espéces a sa disposition et limite la capacité d’ingestion sur I'ensemble du
couvert (Parsons, Thornley et al., 1994). Or la richesse en espéces du couvert semble

également augmenter avec I'herbivorie (Rusch, G. M. & Oesterheld, M., 1997).

2*2-2.c Accessibilité des ressources

La répartition spatiale de la nourriture (ressources groupées ou dispersées) est un
élément essentiel pour I'herbivorie puisqu’elle influe sur le temps alloué par I'animal a la
recherche d'aliments. Il en est de méme de la capacité de préhension (accessibilité de la
végétation). Ainsi, le type de répartition des ressources détermine les réactions
fonctionnelles des herbivores et donne lieu a différents comportements alimentaires (Shipley,
L. A. & Spalinger, D. E., 1992).

o Reépartition du couvert

Face a I'hétérogénéité horizontale du couvert herbacé, présentant des regroupements
plus ou moins grands de plantes, les herbivores ont tendance a paturer ceux qui leur
permettent le taux d’ingestion potentiel le plus élevé (Demment, M. W. et al., 1993). Dans le
cas de la consommation de la végétation ligneuse, ce taux d’ingestion, principalement
déeterminé par la taille de la machoire et donc le gabarit de I'animal, peut étre amélioré par un
broutage regroupé sur la canopée (Shipley, L. A. et al., 1999).

o Défenses physiques

Les épines des arbres (longues ou courtes, droites ou recourbées, simples ou
multiples) constituent des défenses morphologiques caractéristiques de chaque espéce de
ligneux dont la densité au sein de la canopée peut varier selon I'age de la plante et la
pression d'herbivorie qui lui est imposée (Milewski, A. V. et al, 1991). Elles réduisent
I'accessibilité de la végétation et nombreuses sont les preuves de leur impact négatif sur le

comportement alimentaire de [I'herbivore (Cooper, S. M. & Owen-Smith, N., 1986).
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Cependant, l'efficacité de ces défenses n'est pas absolue mais dépend de la disponibilité
des autres ressources pour I'herbivore (Belovsky, G. E. & Schmitz, O. J., 1994).

¢ Modification de I'environnement par le groupe

La présence des autres herbivores peut également modifier I'attractivité de la
végetation. Ainsi, la répugnance des herbivores vis-a-vis d'une végétation souillée par les
déjections d'autres animaux réduira leur attraction pour un couvert méme riche en azote

(Hutchings, M. R. et al., 1999)

2*3. Stratégies alimentaires

2*3-1 Facteurs déterminants la stratégie alimentaire

La stratégie alimentaire adoptée par I'herbivore dépend donc de son métabolisme
(besoins et efficacité d'utilisation des ressources) et des caractéristiques de la végétation
(appétence, quantité et accessibilité) (Ungar, E. D. & Noy-Meir, 1., 1988). Son comportement
semble dépendre avant tout de I'équilibre entre I'ingestion d’'un maximum d’énergie et la
réduction & un minimum du temps alloué a la nutrition (Bergman, C. M. et al., 2001, Hassal,
M. et al, 2001). Mais I'herbivore est également capable d'apprentissage et il peut
notamment détecter des défenses chimiques telles que les tannins (Provenza, F. D., 1995)

et adopter des comportements d’évitement (Provenza, F. D. et al., 1990)

2*3-2 Interface herbivore-plante : la bouchée
Facteur limitant de la stratégie alimentaire pour tout herbivore, la taille de la bouchée
est directement liée a la morphologie buccale de I'animal et détermine notamment le
comportement brouteur ou paisseur (Gordon, I. J. & lllius, A. W., 1988). Mais la taille de la
bouchée dépend également de la végétation. Elle peut varier selon la morphologie du
couvert qu'il soit herbacé (Flores, E. R. et al., 1993) ou qu'il s’agisse de la canopée d’arbres

ou d'arbustes (Shipley et Spalinger, 1992).
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Le role prépondérant de la bouchée dans la définition du taux instantané d’ingestion
et donc dans la détermination du comportement alimentaire de I'herbivore est a I'origine de
I'intérét porté dans ce travail a l'impact de la bouchée sur la végétation et a la qualité de
cette bouchée pour I'herbivore. L'impact de I'herbivorie sur la morphologie et le
fonctionnement de la plante est en effet dépendant de la taille de la bouchée et du type
d’'organes végétaux qu'elle concerne. La hauteur de coupe des herbacées comme le choix
du bourgeon apical, plus accessible, en sont deux illustrations. Quant aux conséquences de
I'herbivorie sur le fonctionnement des écosystémes de savane, c’est également la qualité et
la quantité de la bouchée qui détermineront en partie I'intérét qu'aura I'herbivore a revenir

sur le méme lieu.
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La végétation



3* LA VEGETATION

3*1 Impact de I’herbivorie sur la végétation

Dans les systémes herbacés, arbustifs, mixtes ou forestiers, I'impact des herbivores
sur le fonctionnement de la végétation a tout d’abord été considéré comme négatif. Le
préléevement de biomasse épigée, en totalité ou en partie, constitue une perte pour la plante
qu’'elle doit remplacer alors qu’'elle est endommagée. Aprés le passage de I'herbivore,
I'nerbacée a une biomasse moindre pour assurer sa photosynthése et sa croissance. De
méme, en consommant les bourgeons et les feuilles les plus accessibles, c'est a dire ceux
de la canopée, I'herbivore retire a l'arbre une partie des organes essentiels a sa
photosynthése et a sa croissance (Crawley, M. J., 1983).

Si la pression d’herbivorie est trop importante (consommation de biomasse trop
élevée ou trop fréquente) la plante ne peut pas compenser entiérement ces pertes et la
production primaire du couvert diminue. A I'extréme, lors de surpaturage, les capacités
métaboliques de maintien et croissance de la plante sont dépassées et la production
primaire diminue de fagon irréversible (Boudet, G., 1984).

Cependant, si la pression d’herbivorie est faible & modérée, le couvert herbacé ou
arbustif garde sa capacité de rétablir la croissance végétale et la production primaire peut
étre maintenue telle qu’elle était avant le passage de I'herbivore (McNaughton, S. J. et al.,

1983).
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3*2 Ressources clés pour la plante

3*2-1 Lumiére

La lumiére est un facteur déterminant pour la photosynthése des plantes. L'accés de
la plante a cette lumiére est corrélé a I'ensemble de la surface des feuilles (surface foliaire)
dont elle dispose pour intercepter le Rayonnement Photosynthétiquement Actif (PAR). Plus
la surface foliaire est élevée, plus la quantité de rayonnement capté peut étre importante et
meilleure sera la photosynthése (Ceulemans, R. J. & Saugier, B., 1991). Pour le couvert
herbacé comme pour la canopée des arbres, linterception -du PAR dépend donc
indirectement de la biomasse foliaire. Le prélévement par I'herbivore d’'une partie de la
végétation accessible réduit la surface foliaire, la quantité de PAR interceptée et met donc en
péril les capacités photosynthétiques de la plante.

Cependant, au fur et a mesure de la croissance du couvert, touffe d’herbacée ou
canopée, l'auto-ombrage des feuilles augmente et I'accés au PAR des jeunes feuilles ou
bourgeons s’en trouve réduit. C’est le cas en particulier des touffes d’herbes dans lesquelles
les jeunes feuilles, situées a la base, regoivent moins de lumiére. En prélevant une partie de
la plante, I'nerbivore modifie I'architecture de la touffe (Flores, Laca et al., 1993) ou celle de
la canopée (Danell, K. et al., 1994) et peut, selon les modalités de son herbivorie, diminuer
cet auto-ombrage. La quantité de biomasse épigée et donc a priori la surface globale de
feuilles seront plus faibles mais la quantité de rayonnement intercepté par unité de surface
foliaire pourrait en revanche étre améliorée. Ainsi les expériences de terrain dans la Pampa
(Argentine) montrent que lintensité du PAR par unité de surface foliaire est triplée sur les
groupes d’herbacées paturées par rapport aux témoins (Semmartin, M. & Oesterheld, M.,
2001).

La production primaire de la plante paturée ou broutée dépend donc de I'importance
relative de la réduction de sa surface foliaire et de I'augmentation de la quantité d'énergie

lumineuse captée par la biomasse épigée restante.
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3*2-2 Eau

Le statut hydrique de la végétation détermine en tout premier lieu sa survie. Il dépend
de nombreux parameétres : contenu en eau du sol, capacité de prélévement de I'eau par la
plante et évapotranspiration du systéme sol-plante.

La disponibilité de I'eau pour la plante est avant tout déterminée par la quantité d’eau
dans le sol. Celle-ci dépend pour I'essentiel de l'interception de la pluie par la végétation, de
l'intensité du ruissellement et de l'infiltration. Ces trois processus sont modifiés par I'état de
la couverture végétale, en particulier herbacée. Les herbivores modifient le statut hydrique
du sol puisqu’'une moindre biomasse épigée diminue linterception de la pluie, peut
augmenter le ruissellement et réduire linfiltration abaissant ainsi 'hnumidité du sol sous le
couvert (Joffre, R. & Rambal, S., 1993).

Les besoins en eau de la plante dépendent en tout premier lieu de sa biomasse
(Oren, R. et al, 1999). La réduction de la surface foliaire (surface transpirante) par
I'herbivorie diminue les pertes en eau de la plante et donc ses besoins. Dans cette optique,
le statut hydrique. de la plante tend donc a s’améliorer. Cependant, en réaction au
prélevement par I'herbivore, le métabolisme de la plante augmente et notamment sa
photosynthése. L’accroissement de la conductance stomatique qui I'accompagne, afin
d'absorber plus de CO2, accroit la transpiration par unit¢ de surface foliaire et diminue le
statut hydrique de la plante. La demande en eau de la végétation sera donc augmentée ou
diminuée aprés le passage de I'herbivore en fonction du bilan de ces effets contradictoires
de I'herbivorie sur son statut hydrique. Lorsque le bilan est positif, I'herbivorie réduit la
sensibilité de la plante au stress hydrique (Simoes, M. & Baruch, Z., 1991) qui peut alors
augmenter la conductance stomatique sans que la transpiration qui lui est associée ne soit
préjudiciable. L'absorption de CO2 est donc améliorée et la photosynthése accrue.

Enfin, la quantité d'eau prélevée par la plante dépend de sa biomasse hypogée.
L’herbivorie, par la consommation d’'une partie au moins de la biomasse épigée et les
nombreuses modifications de fonctionnement de la plante qu'elle entraine, peut perturber

l'investissement de la plante dans la croissance des racines. En réponse au prélévement de
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biomasse épigée d’'un couvert herbacé, certains auteurs ont mis en évidence une diminution
de la croissance racinaire (Jameson, D. A., 1963) alors que d'autres ont montré

I'augmentation de la biomasse racinaire (Van der Maarel, E. & Titlyanova, A., 1989).

3*2-3 Nutriments : I’'azote en particulier

Le statut minéral de la plante dépend principalement de la disponibilité des
nutriments du sol mais également de la capacité de prélévement de la plante et de ses
besoins.

Pour la plante, I'accés aux nutriments est avant tout déterminé par la quantité et la
qualité des nutriments qui sont disponibles dans le sol. L'azote est un des principaux
nutriments essentiels pour les végétaux, comme pour les animaux. Nombreuses sont les
études qui, s'intéressant aux relations plantes-sol ou herbivores-plantes, prennent I'azote
comme nutriment de référence. Dans ce travail, c’est également I'azote qui sera pris en
compte. L'herbivore intervient dans le cycle de I'azote (Ruess, R. W. & McNaughton, S. J.,
1987). Par ses déjections, il apporte immédiatement de I'azote plus facilement accessible
aux plantes que celui de la litiere (McNaughton, S. J. et al., 1988). Mais il peut également
augmenter les pertes en azote de I'écosystéme par volatilisation de I'azote de ses urines
(Schimel, D. S. et al., 1987). L'augmentation de la quantité disponible d’azote dans le sol
favorise la croissance de la végétation en réponse a I'herbivorie comme I'ont démontré les
expérience d'apport de fertilisant dans des systémes paturés (Maschinski, J. & Whitham, T.
G., 1989). La qualit¢ de l'azote disponible dans le sol pour la plante est également
importante et les quantités respectives d'ammonium et de nitrate conditionnent la croissance
de la végétation (Ruess, R. W. et al., 1983). Or des analyses de laboratoire des sols de
prairies plus ou moins paturées, révélent une différence de qualité selon la pression
d’herbivorie. Lors de pression importante, la minéralisation de I'azote est accrue et son
immobilisation réduite (Holland, E. A. & Detling, J. K., 1990). Ces modifications auraient pour
origine la diminution de I'apport dans le sol de carbone par les racines suite a la réduction de

la biomasse racinaire des herbes paturées.
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Le prélévement des nutriments est également déterminé par la quantité de racines.
L'impact de I'herbivorie sur la masse racinaire est encore sujette a controverse (Jameson, D.
A., 1963, Van der Maarel et Titlyanova, 1989, Holland, E. A. et al., 1992). De plus I'efficacité
de prélévement des racines peut étre modifié par I'herbivorie. Par exemple, le prélévement
racinaire d'une herbacée, Kyllinga nervosa, est augmenté de fagon substantielle aprés la
coupe (+ 77 % (Ruess, R. W., 1984)).

Le prélévement des nutriments est également conditionné par le statut hydrique du
sol (Hollancd et Detling, 1990). L’'humidité du sol doit étre suffisante pour permettre I'activité
minéralisatrice des micro-organismes du sol et le prélévement d’azote par la plante. Comme
cela a été évoqué précédemment, la présence des herbivores peut modifier le statut
hydrique du sol.

Enfin, le prélévement d'azote dépend des besoins de la plante. Les besoins en azote
d’'une végétation quelconque varient selon I'age de celle-ci. Une plante jeune aura des
besoins supérieurs par unité de biomasse a ceux d'une plante plus agée (Field, C. &
Mooney, H. A., 1983). L’herbivore, en réduisant la biomasse et en stimulant la croissance de
la végétation, permet un rajeunissement global de la plante (augmentation de la proportion
de jeunes feuilles d'une touffe et des feuilles ou bourgeons de la canopée de I'arbre). |l
correspond & une augmentation la concentration en azote des feuilles (Coughenour, M. B. et
al., 1985). La photosynthése, qui dépend en partie de la teneur en azote (Caldwell, M. M. et
al., 1981) est donc favorisée par I'herbivorie pour les herbacées paturées (Wallace, L. L. et
al., 1984) comme pour les pousses de la branche broutée (du Toit, J. T. et al., 1990).

Le bilan d'une biomasse réduite, dont les besoins sont égalément réduits, et d'une
végeétation plus jeune et donc plus riche en nutriments détermine les besoins de la plante en
partie consommée. En réponse a I'herbivorie, la plante investit dans la croissance foliaire en
modifiant I'allocation épigée-hypogée qui se fait alors aux dépens de la biomasse racinaire.
Cette modification d’allocation permet de conserver le méme rapport épigé-hypogé et les
besoins de la biomasse épigée restante peuvent alors étre comblés par une masse racinaire

réduite (Georgiadis, N. J. et al., 1989). De plus, I'efficacité de prélévement des racines peut
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étre augmentée en réponse a I'herbivorie, permettant un apport important de nutriments

malgré un biomasse racinaire réduite (Ruess, McNaughton et al., 1983).

3*3 Autres facteurs importants

3*3-1 Espéces végétales considérées

Selon les espéces considérées, la défoliation peut stimuler ou non la production
primaire. Ainisi, la croissance et I'appétence de la canopée d’Acacia nigrescens sont
meilleures aprés broutage alors qu’aucune modification n'est notée dans le cas d'Acacia
tortilis (du Toit, Bryant et al., 1990)).

La tolérance du couvert herbacé au prélévement par I'herbivore (McNaughton, S. J.,
1985) (Ruess, R. W., 1988), comme celle des arbres, peut parfois étre expliquée par la co-
évolution du couple herbivore-plante (Strauss, S. Y. & Agrawal, A. A., 1999). Ainsi,
Hyparrhenia rufa, graminée africaine paturée depuis le Miocéne, compense la défoliation
contrairement a Trachypogon plumosus, des savanes américaines ou I'herbivorie n’est

apparue que depuis 10 000 ans (Simoes et Baruch, 1991).

3*3-2 Physiologie propre de I'espéce végétale
L’age de l'arbre (Brooks, R. & Owen-Smith, N., 1994) et son type de croissance
déterminent sa capacité de réponse au broutage. Dans le cas des arbres qui possédent des
défenses, physiques et/ou chimiques, celles-ci sont Iimitées'bar les ressources disponibles
(Coley, P. D. et al., 1985). |l existe alors un trade off entre I'allocation des ressources a la

croissance ou a la défense pour I'arbre brouté (Herms, D. A. & Mattson, W. J., 1992)).
3*3-3 Modalités de prélévements par I’herbivore
L'impact de l'intensité (hauteur de coupe) et de la fréquence de I'herbivorie sur le

couvert herbacé a été démontré dans la plupart des expériences menées sur les herbacées
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en systémes controlés (cultures en pot ou en solution, coupées manuellement) au cours
desquelles différentes hauteurs de coupes et/ou différentes fréquences de coupe on été
pratiquees (Wallace, McNaughton et al., 1984, Coughenour, Mc Naughton et al., 1985). Il en
est de méme pour le couvert arbustif (Teague, W. R., 1989, Collin, P. et al., 2000).

L'impact du prélévement selon son type, défoliation (prélévement feuille par feuille)
ou broutage des pousses (coupe de I'extrémité du rameau), a été démontré par la différence
de réponse de la végétation. La production de feuilles augmente en réponse a la défoliation
alors que la coupe stimule la croissance des bourgeons axillaires (Gadd, M. E. et al., 2001).

L’optimisation de la production primaire n’est généralement démontrée que lors d’'une
pression d'herbivorie modérée dans les paturages (Georgiadis, Ruess et al.,, 1989). De
méme, I'amélioration de la production primaire et/ou de I'appétence de la canopée est
fortement déterminée par les caractéristiques de I'herbivorie et fut décrite lors de pression

d’herbivorie modérée (Oba, G., 1998).

3*3-4 L’écosysteme

Si la réponse du couvert a I'herbivorie dépend de sa composition spécifique, le passé
réecent de la pature est également un parameétre important. Ainsi, la production des
graminées d'une prairie habituellement paturée est supérieure lorsque les herbivores ont été
retirés I'année précédente. L’année de repos de la pature permet en effet a la végétation de
préserver et d'augmenter les réserves qui lui permettront I'année suivante de maintenir, en
réponse a I'herbivorie, une production primaire supérieure (Turner, C. L. et al., 1993).

Les caractéristiques propres de I'écosystéme considéré telles que le climat, la
végétation environnante (herbes, arbres) et les caractéristiques du sol, conditionnent
également la réponse de la végétation a I'herbivorie. Ainsi dans les savanes africaines, le feu
est un paramétre important qui influence également la composition floristique et la production
primaire du couvert (Belsky, A. J., 1992, Roques, K. G. et al., 2001). Il a été démontré que la

présence des herbivores modifie I'impact du feu (Hobbs, N. T., 1996), par exemple en
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réduisant, par leur consommation de la végétation et leur recyclage des nutriments, les

pertes pour I'écosystéme lors du feu (de Mazancourt, C. et al., 1999).
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Couvert végétal et
grands herbivores



4* COUVERT VEGETAL et GRANDS HERBIVORES

L'ensemble des effets directs et indirects que I'herbivore peut avoir sur la végétation,
conditionne la qualité et la quantité de la végétation résiduelle et/ou de la repousse.

Ainsi un effet globalement négatif tel que celui di a une réduction drastique de la
biomasse ne permet pas la repousse du couvert (surpaturage) tout comme une stimulation
des défenses chimiques ou physiques d'un arbre par le broutage limite sa capacité de
croissance.

Mais la somme des différents effets de I'herbivore sur le fonctionnement complexe de
la végétation peut aussi étre positive sous certaines conditions pour les couverts herbacés

ou ligneux soumis a I'herbivorie (HOH).

4*1 Bilan globalement positif : ’THOH

4*1-1 Concept

En 1979, I'hypothése d'optimisation par I'herbivorie (HOH) présentée par Mc
Naughton apporte un nouveau point de vue. Non seulement les herbacées sont capables de
compenser la prise de biomasse par I'herbivore mais, pour un certain niveau de prélévement
de biomasse, la production primaire pourrait étre accrue. Il y aurait alors surcompensation de
la production primaire nette (NPP) (McNaughton, S. J., 1975) : la NPP serait « optimisée »
en présence d'une pression d’herbivorie modérée :
« moderate grazing stimulated productivity up to twice the levels in ungrazed control plots »

Reprenant, a I'aide d’'un schéma, différentes alternatives selon lesquelles I'herbivore

peut affecter la croissance de la plante, McNaughton présente son hypothése d’'optimisation

(McNaughton, S. J., 1983).
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A : Diminution de la croissance des plantes a mesure que l'intensité d’herbivorie augmente.
B : Capacité de compensation des plantes jusqu’a un certain seuil d’herbivorie.

C : Augmentation de la croissance jusqu’'a un seuil modéré d’herbivorie puis déclin.

Néanmoins cette surcompensation de la NPP du couvert herbacé a donné lieu a de
nombreuses controverses. Du point de vue de I'écologie évolutive en particulier, I'intérét pour
un herbivore a prélever une part de la végétation « pour » améliorer la qualité du couvert est
concevable, mais l'intérét d'une plante a étre consommée est tres discuté. Méme si
I'nerbivore, par son prélevement, lui permet d'étre plus compétitive par rapport aux autres,
un tel « rajeunissement » met en cause la reproduction et donc la pérennité de I'espéce
(Belsky, A. J., 1986).

Sans entrer dans ces considérations évolutives et en restant au sein de I'écologie
fonctionnelle, une question demeure : est-il vraiment possible.pour I'nerbivore d'ameliorer sa
ressource ? Des études complémentaires et contradictoires ont depuis quelques années
alimenté le débat de I'optimisation de la production primaire d’un couvert herbacé lors de

pression d’herbivorie modérée.

4*1-2 Implications pour I’herbivore
L'impact positif de I'herbivorie sur le couvert végétal sous-entend un maintien ou une

augmentation de la quantité et/ou de la qualité de la végétation a disposition pour I'animal.
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La conservation ou l'augmentation de la production primaire d'un couvert herbacé plus
jeune, et donc plus riche en nutriments que ceux non broutés alentour, encourage I'herbivore
a rester ou repasser sur la pature déja paturée. De méme, des bourgeons plus jeunes, plus
riches en azote et sans augmentation des défenses (physiques ou chimiques) dans la
canopée d'un arbre, encourage I'herbivore a revenir brouter le méme arbuste voire la méme
branche.

L'augmentation de la production primaire du couvert considéré comme le maintien,
voire I'amélioration de sa qualité en réponse a I'herbivorie, conditionne le comportement
alimentaire des herbivores qui vont passer dans les jours, les mois ou les saisons suivantes.
L'HOH a donc des implications sur le comportement alimentaire de I'herbivore et conditionne

ainsi en partie I'évolution de I'écosystéme considéré.

4*1-3 Implications de I’herbivorie pour I'’écosystéme

Le séjour de I'herbivore dans un écosystéme donné modifie la structure du sol et sa
composition. Il participe au recyclage des nutriments par le prélévement de biomasse
(diminution de la litere potentielle) et le relargage de nutriments plus facilement accessibles
par la plante, en particulier pour I'azote (Schuman, G. E. et al., 1999) (Molvar, E. M. et al.,
1993). Il modifie ainsi la quantité de matiére organique du sol disponible pour les plantes
directement et indirectement par modification du statut hydrique du sol (Ford, M. A. & Grace,
J. B, 1998). La présence de I'animal perturbe également l'activité des micro-organismes
dans le sol (Mikola, J. et al., 2001)).

La présence des herbivores, qu'ils soient paisseurs, brouteurs ou consommateurs
mixtes, influence la dynamique de population de la végétation consommée (Tiver, F. &
Andrew, M. H., 1997, Hunt, L. P., 2001) et par voie de conséquence, de la végétation
concurrente. Ainsi elle peut modifier la compétition entre espéces de la méme strate
végétale (Zamora, R. et al., 2001) voire entre strates herbacée/arbustive (Skarpe, C., 1990,

Bryant, Provenza et al., 1991, Scott, D. et al., 2000).
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4*2 L’HOH démontrée au Serengeti et ailleurs

4*2-1 Couverts herbacés

Des observations de terrain sont a l'origine de I'énoncé de I'hypothése d'optimisation
par les herbivores (HOH) dans la région du Serengeti-Mara, savane & sol riche en
nutriments, fortement paturé, et considérée comme le dernier site au monde ayant une forte
concentration de grands mammiféres sauvages. Complétées par des expériences de
laboratoire, elles permirent & McNaughton d’affirmer qu'il pouvait y avoir sur-compensation |
de la production primaire du couvert herbacé dans le cas d'herbivorie modérée
(McNaughton, 1979).

De nombreuses autres études de terrain, expériences et modélisations ont, depuis,
mis en lumiére I'importance relative 1) des paramétres de la plante (sa physiologie, taux de
photosynthése ou réserves de carbohydrates, et sa morphologie, régénération des
méristéemes apicaux) selon le type de préléevement par I'herbivore, 2) des parameétres de
I'environnement (notamment le climat) et 3) des modifications directes (prélévement d'une
partie de la biomasse) ou indirectes, comme I'accélération du recyclage des nutriments,
dues aux herbivores et qui ensemble conditionnent THOH (Coughenour, M. B. et al., 1984a,
Coughenour, M. B. et al., 1984b).

Des études comparables furent menées sur d'autres écosystémes paturés par des
grands herbivores qui, du point de vue du fonctionnement des écosystémes considérés,
renforcérent ’'HOH. Aux Etats-Unis, I'étude de I'impact des migrations de grands ongulés sur
la production primaire du couvert végétal dans le Parc du Yellowstone (Frank, D. A. &
McNaughton, S. J., 1993) ainsi que les expériences développées dans les grandes prairies
du Kansas, ont montré que la production primaire augmentait aprés herbivorie et souligné
l'importance de I'accumulation de réserves par les plantes entre les différents épisodes
d’herbivorie pour obtenir un tel effet positif (Turner, Seastedt et al., 1993). Dans le nord du

Canada, sur le site de La Pérouse, I'augmentation de la production primaire a également été
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constatée pour une herbivorie faible a modérée des oies et il a été prouvé qu'elle était
fortement dépendante de I'apport en nutriments par les déjections des herbivores (Hik, D. S.
& Jefferies, R. L., 1990). Dans d'autres écosystémes et notamment en Argentine (Semmartin
et Oesterheld, 2001) et en Angleterre (Edward, G. R. et al., 2000), la défoliation par les
herbivores entraine une augmentation de la production primaire des paturages étudiés

(Semmartin, M. & Oesterheld, M., 1996).

4*2-2 Couverts arbustifs

Si on considére la canopée des arbres ou arbustes comme un couvert végétal
similaire @ un couvert herbacé, différentes observations et expériences ont suggéré un
impact globalement positif des herbivores brouteurs sur la production primaire, voire sur
I'appétence du feuillage (non-augmentation ou réduction des défenses chimiques et/ou
physiques) dans différents écosystémes.

Les travaux effectués en milieu tempéré sur Betula pendula ont montré I'impact positif
d’'une pression d’herbivorie modérée (notamment par les élans) sur la canopée par une
diminution du rapport C/N (augmentation de la teneur relative en azote) et de la
concentration des composés secondaires (Danell, K. & Huss-Danell, K., 1985). Différentes
études portant sur les variations des teneurs en azote et en composés phénoliques d'arbres
décidus soulignent leur corrélation négative (Tuomi, J. et al., 1990). En réponse au broutage,
la croissance de jeunes feuilles et de rameaux, riches en azote, s'observe en méme temps
qu’'une diminution des défenses chimiques de la canopée.

En savanes d’'Afrique Australe, la canopée des Acacia karoo, épineux trés appreciés
des grands herbivores comme tous les Acacia, est capable de compenser un broutage
modéré (Teague, W. R., 1985). De méme, le broutage modéré des chévres sur Acacia tortilis
stimule la production de pousses (Oba, 1998). D'autres travaux encore, portant sur les
modifications de la qualité de la canopée d'Acacia nigrescens en réponse a une forte
pression de broutage, ont méme montré une augmentation de la concentration en azote et

une diminution de celle des tanins dans les repousses d'aprés broutage (du Toit, Bryant et
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al., 1990). En outre, il a été mis en évidence une absence d'accroissement des défenses non
seulement chimiques (tannins) mais également physiques (épines) lors du broutage simulé
par la coupe d'Acacia drepanolobium ayant déja connu des fortes pressions de broutage
(Gadd, Young et al., 2001).

Les modifications de qualité et/ou une meilleure accessibilité des bourgeons aprés
broutage quel que soit I'écosystéme considéré (Danell, K. et al., 1985, du Toit, Bryant et al.,
1990) peuvent encourager I'herbivore a revenir brouter sur le méme arbre (Bergstrom, R.,
1992, Danell, Bergstrom et al., 1994) et déterminer, en partie au moins, I'évolution du

systéme herbivore-plante.

4*3 Limites a la généralisation de ’'HOH

4*3-1 Couverts herbacés

Si les études citées précédemment prouvent I'existence d'une optimisation de la
production primaire par I'herbivorie dans différents paturages, d’autres travaux remettent en
question la généralisation d'une telle hypothése, que ce soit dans le méme type
d’écosystéme ou dans d'autres systémes herbivores-plantes (Milchunas, D. G. & Lauenroth,
W. K., 1993).

Ainsi, au Serengeti, une étude a long terme, a permis de discuter l'impact
potentiellement positif des herbivores sur le couvert herbacé : « Although herbivores may
benefit certain plants by reducing competition or removing senescent tissue, no convincing
evidence supports the theory that herbivory benefits grazed plants » (Belsky, 1986).

Dans les prairies américaines, des expériences en pots et chambres de cultures ont
remis en question 'HOH sous une pression d'herbivorie modérée. Elles ont montré la
réduction par défoliation de la production primaire de différentes graminées (Polley, H. W. &
Detling, J. K., 1989). Le suivi de I'évolution de la production primaire d'une prairie mixte du

Dakota, paturée pendant huit ans, révéle I'effet négatif des herbivores lors de forte pression
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d’herbivorie : si la pression d’herbivorie est modérée, il n'y a pas surcompensation mais a
peine compensation (Biondini, M. E. et al., 1998). En Alaska, I'effet bénéfique du paturage
des oies est remis en question par la mise en évidence d'un effet nul de I'herbivorie tant sur
la production primaire que sur la qualité de la pature (Person, B. T. et al., 1998). En
Finlande, I'exclusion des herbivore du couvert herbacé est méme présentée comme positive

pour la production primaire de prairies naturellement paturées (Virtanen, R., 2000).

4*3-2 Couverts arbustifs

Dans le cas des modifications de la canopée en réponse au broutage, les études
pronant I'application potentielle de 'HOH sont actuellement remises en cause par d’autres
travaux réalisés sur les mémes écosystémes ou espéces.

La défoliation de Betula pendula semble avoir des effets localisés et une
augmentation de la teneur en composés secondaires accompagnée d'une diminution de la
teneur en azote des feuilles a été observée (Tuomi, J. et al., 1988). Sur ces mémes arbres,
la réduction de la dominance apicale lors de prélévement du bourgeon peut expliquer un
effet potentiellement positif des herbivores, mais la défoliation des rameaux a par contre un
effet négatif en réduisant la croissance de la plante (Hjélten, J. et al., 1993). Il existe une
différence notable entre défoliation et coupe et, en outre, la localisation du prélévement peut
conditionner le sens de la réponse de la végétation a I'herbivorie. Ainsi, il a été prouvé que la
compensation de la défoliation sera réduite s'il y a broutage des portions basales des
branches (Lehtila, K. et al., 2000)

En savane, une augmentation de Ié biomasse des jeunes pousses, positive pour
I'herbivore, peut cependant étre associée a une augmentation de la biomasse d'épines
(Gowda, J. H., 1997). Cet accroissement des défenses physiques, en réponse au broutage,

sera donc limitante pour I'herbivorie (Cooper et Owen-Smith, 1986).
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5* PLACE de ce TRAVAIL et OBJECTIFS

Les différentes études citées précédemment, qui montrent ou remettent en question
I'existence d'un impact positif de I'herbivorie sur la végétation, participent & la polémique sur
I'HOH du point de vue du fonctionnement de I'écosystéme. Or, la revue de ces différents
travaux révéle non pas l'opposition de leurs conclusions mais bien I'importance de quelques
grands processus élémentaires du fonctionnement de la plante qui conditionnent sa réponse
a I'nerbivorie. Selon I'expression de la pression d’herbivorie et les mécanismes de réaction
de la plante qui lui sont associés, les réponses du couvert seront différentes mais non
contradictoires. La complexité de la réponse de la végétation, responsable du bilan positif,
négatif ou neutre de I'herbivorie, a déja été soulignée dans la littérature (Maschinski et

Whitham, 1989).

5*1 Objectifs de ce travail

Que le couvert soit herbacé ou arbustif, la réponse « positive » de la végétation a
I'herbivorie suggérée par I'HOH, repose sur un certain nombre de mécanismes
physiologiques et démographiques qu'il importe d’identifier si I'on veut aboutir a un corps de
connaissances généralisables sur les interactions herbivore-plante, a valeur prédictive.

Ce travail se plagant dans l'optique de I'écologie fonctionnelle, on a cherché a
identifier les implications fonctionnelles de I'HOH pour-'la végétation, I'herbivore et
I'écosystéme en étudiant différents systémes, herbes- ou arbres-herbivores.

Cette étude, loin d’étre exhaustive, se propose de répondre a quelques questions
précises. La qualification et la quantification de certaines composantes de la réponse de la
végétation, herbacée (Schéma 2) ou arbhstive (Schéma 3), a I'herbivorie, permet d’estimer
limportance du prélévement par I'animal (végétation prélevée, quantité et fréquence de

prélévement) et son impact sur la végétation. Différentes échelles spatiales (le couvert
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herbacé, la touffe, le rameau ou I'arbre) et temporelles (quelques jours a quelques mois) ont
été considérées au travers de trois grandes approches : la modélisation, la mise en place

d'expériences en condition contrélées ou encore des relevés de terrain.

5*2 Couvert herbacé

L'impact des herbivores sur la production primaire du couvert herbacée pourrait-il étre
positif dans une savane, la savane de Lamto (Coté d'lvoire), peu paturée ol le nutriment
indispensable pour les plantes qu'est I'azote est limitant ? Un tel écosystéme permet en
effet de tester non seulement I'impact de la coupe par I'herbivore mais encore celui de
I'apport d’azote puisque ces deux parametres peuvent y étre facilement controlés. Une étude
théorique par modélisation a suggéré que la présence les herbivores pourrait avoir un impact
positif sur le fonctionnement de cette savane en permettant une conservation suffisante du
nutriment limitant ; I'azote (de Mazancourt, Loreau et al., 1999). De nombreux travaux ayant
été menés sur cet écosystéme et en particulier sur le fonctionnement de la strate herbacée, il
a été possible d'appréhender l'impact de I'herbivorie sur le couvert végétal grace a un
modeéle de fonctionnement élaboré pour cette savane (Le Roux, X., 1995) et d’envisager
ainsi les différents processus mis en ceuvre dans la réponse de la végétation (Schéma 2).

S'appuyant sur ce modéle de fonctionnement, une premiére étude a permis de mettre
en évidence les éléments-clés de la réaction de la plante a I'herbivore prédateur (Article 1 :
Test de la théorie d'optimisation dans une savane pauvre par le biais de la modélisation).
Ces conclusions ont ensuite été testées et approfondies par une expérience sur le terrain, en
conditions contr6lées afin de discerner l'effet direct du prélévement de végétation par
I'herbivore (coupe) et I'effet indirect de son apport d'azote rapidement disponible pour les
plantes (apport d’engrais azoté) (Article 2 : Vérification de la théorie d’optimisation dans une

savane pauvre par le biais de I'expérimentation).
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5*3 Couvert arbustif

La compréhension des processus mis en ceuvre dans la réponse de l'arbre au
broutage est encore limitée comparée a celle du couvert herbacé. Les modifications de
fonctionnement de I'arbre dans son ensemble en reponse a I'herbivorie sont en effet difficiles
a apprehender tout comme la réponse globale de la canopée. Il est cependant possible de
s'intéresser aux modifications de qualité des bourgeons et feuilles accessibles pour
I'herbivore brouteur, a I'échelle de I'arbre ou de la branche afin d’évaluer une potentielle
optimisation du couvert arbustif par les herbivores. L'évolution de la quantité de végétation
disponible pour I'herbivore et celle de sa qualité (concentration en nutriments et en
composés carbonés secondaires) permettront ainsi d'appréhender le «risque » de re-
broutage de la canopée par I'herbivore, a différentes échelles de temps et donc les
conséquences pour le fonctionnement de I'écosysteme considéré (Schéma 3).

En savane australe, nous avons cherché a identifier, en situation contrblée, la
réaction immédiate d’arbustes épineux trés appréciés des grands herbivores. Cette réaction
peut s'évaluer par les modifications de la qualité nutritive des feuilles et des pousses
accessibles a I'herbivore, a I'extrémité de la branche (Article 3 : Impact a court terme du
broutage & I'échelle du rameau). La branche est dans ce cas considérée comme
partiellement autonome vis a vis de I'ensemble de I'arbre quant a sa réaction a I'herbivorie
(Sprugel, D. G. et al., 1991). Sur le méme type d'arbustes et en savane fortement broutée,
différents prélévements ont permis d'évaluer les modifications de la qualité nutritive des
bourgeons de la canopée en réponse au broutage la saison précédente afin d’estimer s'il y
avait optimisation par I'herbivore et donc quel était I'intérét pour I'herbivore de brouter, les
jours ou les mois suivants sur le méme site (Article 4 : Impact de la pression de broutage sur

les repousses accessibles).
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5*4 Facteurs-clés
Certains facteurs-clés déterminent I'impact de I'herbivorie sur le couvert végétal et
notamment 'augmentation potentielle de la production primaire du couvert végétal lors
d’herbivorie modérée. Outre le rdle de I'histoire du paturage (Polley, H. W. & Detling, J. K.,
1988) et limportance de l'espéce végétale considérée (Simoes et Baruch, 1991), on

retiendra I'importance pour la réaction de la végétation a la bouchée de I'herbivore :

v de 'accés a la lumiéere

v de l'accés a l'eau

v des nutriments disponibles (ici, I'azote)

v du rapport épigée/hypogée ou branche/arbre

(Schémas 2 et 3)
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Schéma 2 : Interactions herbivore-couvert herbacé et ses conséquences
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Schéma 3 : Interactions herbivore-couvert arbustif et ses conséquences
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6* ARTICLES

6*1- Test de la théorie d’optimisation dans une savane pauvre par

le biais de la modélisation

Article in press (Oecologia)

Problématique
La lumiére, I'eau et les nutriments sont les trois ressources fondamentales a toute
plante. lls interviennent dans les nombreux processus fonctionnels qui contrélent la
production primaire nette de la végétation. L'HOH fut testée a différentes échelles de temps
et d'espace par de nombreuses expériences contrdlant chacune de ces ressources
considérées séparément ou en association. Cependant rares sont les approches associant

les processus fonctionnels majeurs.

Dans cet article, on tentera de comprendre I'impact du paturage sur la production
végétale en simulant la réponse de la production primaire nette du couvert au prélévement
de végétation par I'herbivore. Un modéle de fonctionnement de la strate herbacée d'une
savane africaine nous a permis 1) de quantifier I'importance relative des processus
fonctionnels clés (modification de I'efficience d'absorption de la lumiére, réduction du stress
hydrique, amélioration de la concentration en azote de la partie épigée et modiﬁcation. de
I'allocation épigée-hypogée) dans la réponse de la production primaire nette a I'herbivorie et
2) de tester 'HOH sous différentes hypothéses, a I'échelle annuelle, pour un couvert de

savane humide pauvre en azote (Lamto, Cote d’lvoire).
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ABSTRACT

Grazing has traditionally been viewed as detrimental to plant growth, but it has been proposed
that, under certain conditions, grazing may lead to compensatory or overcompensatory
growth. However, comprehensive information on the relative role of the main functional
processes controlling the response of net primary production (NPP) to grazing is still lacking.
In this study, a modelling approach was used to quantify the relative importance of key
functional processes in the response of annual canopy NPP to grazing for a West African
humid grassland. The PEPSEE-grass model, that represents radiation absorption, NPP, water
balance and carbon allocation, was used to compute total and aboveground NPP in response
to grazing pressure. Representations of grazing and mineral nitrogen input to the canopy were
simbliﬁed to focus on the vegetation processes implemented and their relative importance.
Simulations were performed using a constant or resource-driven root/shoot allocation
coefficient, and dependence or independence of conversion efficiency of absorbed light into
dry matter on nitrogen availability. Main results are: (i) the response of NPP to grazing
intensity emerged as a complex result of both positive and negative, direct and indirect,
effects of biomass removal on light absorption efficiency, soil water availability, grass
nitrogen status and productivity, and root/shoot allocation pattern; (ii) overcompensation was
observed for aboveground NPP when assuming a nitrogen-dependent conversion efficiency
and a resource-driven root/shoot allocation; (iii) the response of NPP to grazing was mainly
- controlled by the effect of plant nitrogen status on conversion"efﬁciency and by the root/shoot
allocation pattern, while the effects of improved water status and reduced light absorption

were secondary.
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INTRODUCTION

Beyond consumption of a given amount of the net primary production (NPP),
herbivores may have major effects on ecosystem structure and function (e.g. McNaughton and
Ruess 1988). Grazing, as a removal of living tissue, was originally considered detrimental to
plants. Many authors have represented plant-herbivore interactions by predation-like
relationships (e.g. (Crawley, 1983)) assuming that herbivory has a purely negative impact on
plant growth. It is now recognised that grazing may be not detrimental, and even favourable
for plants, in both an evolutionary (see (Owen, D. F. & Wiegert, R. G., 1976); and (Paige, K.
N. & Whitham, T. G., 1987); but see (Belsky, A. J. et al., 1993)) and functional sense.

From a functional point of view, both field and experimental results (e.g. McNaughton
1979-1983; (Cargill, S. M. & jefferies, R. L., 1984, Hik et Jefferies, 1990) Biondini et al.
1998) and model simulations (e.g. (Hilbert, D. W. et al., 1981)Dyer et al. 1986 ; (de
Mazancourt, C. et al., 1998)) showed that NPP can be maintained (compensatory growth) or
stimulated (overcompensatory -growth) in response to grazing. Some authors (McNaughton
1979 ; Hilbert et al. 1981 ; Hik et al. 1990) suggested that an optimal plant removal level
should occur beyond which production is reduced. The ecological significance and generality
of these findings were recently jeopardised by critical appraisals of published data (Belsky
1986-1987; Belsky et al. 1993): overcompensatory growth has only been demonstrated under
growth chamber conditions or in cultivated crops (but see (McNaughton, S. J., 1986); Brown
and Allen 1989; DeAngelis and Huston 1992 for further discu’s'sion).

Among the many functional processes controlling NPP that are affected by grazing
(see McNaughton 1983b-c; Noy-Meir 1993), five major processes can be identified:

1. Modification of light availability: grazing decreases standing crop, light absorption

efficiency and reduces self-shading, (Jameson, 1963).

-40 -



2. Reduction of.water loss and water stress: plant biomass reduction decreases canopy
transpiration, reducing the intensity and duration of water stress for plants (Rauzi, F., 1963,
Archer, S. & Detling, J. K., 1986).

3. Accelerated or regulated nutrient recycling: plant growth may be stimulated by an
improved nutrient cycling induced by herbivory (Ruess 1984; Loreau 1995; McNaughton
et al 1997; Frank and Groffman 1998; de Mazancourt et al. 1999) .

4. Biomass allocation: partial defoliation has a strong effect on the allocation of assimilates
within the plant (e.g. Caldwell et al. 1981; Holland et al. 1992).

5. Photosynthetic rates can be increased in tissues remaining or produced after grazing (e.g.

(Caldwell, Richards et al., 1981); Doescher et al. 1997).

In plant-herbivore studies, the effect of grazing strongly depends on the space and time
scales considered (Brown and Allen 1989). In the short term (within a growing season), the
response of NPP to grazing will be determined by complex interactions between processes 1-
5. For instance, the availability of light, soil water and nutrients influence the patterns of
carbon allocation between roots and shoots (e.g. (Davidson, R. L., 1969, Brouwer, R., 1983)),
whereas availabilities of both nutrients and water controls photosynthetic rates. Predicting the
effect of grazing on plant relative growth rate (RGR) under given environmental conditions
implies accounting for these complex interactions. Furthermore, because NPP following
grazing depends on both plant RGR and biomass, the ;ccurrence of ecophysiological
processes increasing RGR after grazing does not necessarily imply a positive response of NPP
to grazing (Hilbert et al. 1981).

In the last decade, the grazing optimisation hypothesis applied to individual plants or
canopies at the weekly to yearly time scale was tested through experiments controlling

availability of light (McNaughton 1992), nutrients (Ruess, 1984) and water (Simoes et
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Baruch, 1991, Paez, A. et al., 1995), or both nutrient and water status (McNaughton 1983c).
Apart a simulation model (Coughenour, M. B., 1984, Coughenour, McNaughton et al., 1984a)
using morphological and physiological features to assess the impact of grazing on grass
production, comprehensive approaches coupling major functional processes are scarce. This is
a major deterrent for understanding and generalising plant functional response to grazing.

Our objective was to improve understanding of the impact of grazing on vegetation
production by simulating the response of grass NPP to plant biomass removal. We used a
process-based model of African grasslands in order (1) to quantify the relative importance of
key functional processes (changes in light absorption efficiency, reduction of water stress,
improved canopy nitrogen status and ensuing productivity rate, changes in the pattern of
root/shoot allocation) in the response of NPP to grazing, and particularly those that canrlead to
compensatory growth, and (2) to test the grazing optimisation hypothesis under different
functional hypotheses at the canopy and annual scales for a nitrogen-poor humid grassland

(Lamto, Ivory Coast).

MATERIAL and METHODS
Study site

Data were collected in the Guinea savannas of the Lamto reserve (6°13'N, 5°02'W) in
Ivory Coast, characterised by a dense, tall grass layer with scattered trees and tree clumps
(Menaut, J. C. & César, J., 1979). Annual precipitation averaées 1,200 mm, and well-defined
precipitation periods occur: a rainy season from February to November, interrupted by a short
dry season in August, and a dry season in December and January. Temperatures are quite
constant all year long (annual mean 27°C). Fires occur yearly in January.

Beacause of intense hunting pressure in the past decades, herbivore densities are low.

The number of large grazers was found to increase recently due to hunting prohibition on the
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reserve area: densities of antelope (e.g. 0.03 Kobus kob ha™) and buffalo (0.024 Syncerus
caffer nanus ha™) both fall within the range of values found in protected areas in Western
Africa (Fritz, H., 1997).

The study focused on tropical grasslands dominated by C4 bunchgrass species of the
genera Hyparrhenia and Andropogon. Hyparrhenia diplandra (Hack.) Stapf. was the

dominant grass on the study site.

Model structure and assumptions

The PEPSEE-Grass model (Production, Evapotranspiration and Phenology in Savanna
EcosystEms (Le Roux, 1995)) explicitly links seasonal variation in soil water availability to
primary production in tropical grasslands. The model includes (i) a NPP/phenology module
that simulates the seasonal courses of grass biomass and necromass, and corresponding green
and dead leaf area indices (LAI), (ii) a water balance module that simulates changes of water
availability in two soil layers, and (iii) a simple plant nitrogen balance module that uses soil
nitrogen uptake by the canopy as an input (Fig. 1). The depth of the upper soil layer is defined
so that this layer contains 90% of root mass. The depth of the deeper soil layer corresponds to
the maximum rooting depth of the vegetation. LAI controls both primary productivity and
evapotranspiration rate. Water availability modulates NPP, plant transpiration and leaf
mortality. NPP is also controlled by the canopy nitrogen concentration. Root/shoot allocation
is a function of both plant nutrient and soil water statuses. T"i’lC model is run at a daily time

step.
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NPP module
The Monteith parametric model is used to simulate daily total primary production,
TNPP (g m™ day™) (Monteith, J. L., 1972) :

TNPP = & f4pap green & Rs (1)
where R is daily total downward solar radiation (MJ m™ day™), & is the incident PAR
(photosynthetically active radiation) to R ratio, fapar-green is the fractional absorption of PAR
by green leaves, and &, (the net production efficiency) is the ratio of TNPP to absorbed PAR
(g dry matter MJ"' APAR). Total fapar (i.e. absorption by green plus dead matter) is estimated
according to Goudrian’s (1977) formulation :

fapar = 0.96 {1 - exp(-kg.a”’ LAL - kp.a’ LAIL)} )
where 0.96 is the asymptotic value of fapar for an infinitely thick canopy, k; and kg are PAR
extinction coefficients for green and dead leaves, respectively, a; and aq are PAR absorbances
of green and dead leaves, respectively, and LAI; and LAl are green and dead LAIS. fapar-green
is obtained as :
fiarargreen = {1 + ar LAL/LAIL - by (LAL/LAIL)} f1par €)
where LAl is total LAI. When possible, coefficients of this empirical equation should be
fitted from results obtained with a radiation transfer model that can account for the vertical
structure of green and dead matter within the canopy at the study site (e.g. Le Roux et al.
1997). According to published data for tropical grasslands (C_ruz 1995 ; (Le Roux, X. et al.,
1997)), € cmax is computed as a function of the actual above ground biomass nitrogen
concentration (%N) :
Eemax = a.(%N) + b 4)
where a and b are parameters. The potential conversion efficiency (i.e. the maximum value of
Emax) 18 Obtained when %N is maximum, i.e. when %N is that given by the potential nitrogen-

biomass dilution curve (for instance 3.6% when biomass equals 100 g m™ for C4 grasses
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according to Cruz, 1995). The actual conversion efficiency €. is a function of gcmax (i.e. for
non limiting water availability) and water availability in the upper soil layér :

if Wupy<Wup.e  then & = &max (Wup = Wap-wp)/(Wup-t- Wipowp) )

else & = &umax

where Wy, Wyt and Wy, are the actual, threshold and minimum (wilting point) values of
water content in the upper soil layer. As PEPSEE-grass was designed to simulate tropical
grasslands, temperature effect is neglected and only water and nitrogen stresses are assumed
to restrict conversion efficiency. Other mineral deficiencies (e.g. phosphorus) are not
considered.

The carbon allocation coefficient for roots (i.e. ratio of below ground to total primary
production), 1, is computed according to a simple formulation (Landsberg, J. J. & Waring, R.
H., 1997):

Ne=a/{l + f(&/ &)} (6)
where o and (3 are pafameters. This formulation allows 1, to depend on the relative harshness
of the growing conditions, defined by the ratio & / &0, Where &, is the potential & (i.e. 3.31 g
MJ! for C4 grass, Cruz 1995). Equation 6 reflects that the fraction of carbon allocated to roots
increases when growing conditions deteriorate (e.g. drought or nutrient shortage) (Landsberg
et Waring, 1997) and decreases under favourable conditions. This is an empirical surrogate of
the functional equilibrium approach (e.g. (Brouwer, 1983)).

Daily aboveground production, ANPP (g m? day"'), and daily bel.owground
production, BNPP, are computed as:

BNPP = 7, TNPP and  ANPP = (I -n,) TNPP 7

Variations in aboveground biomass, B, and necromass, N (g m'z), between days d and
d+1 are simulated as:

Bd+1=Bd+ANPP-Fde (8)
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Ngn =Ng+ I, Bg-1T;Ny _ 9)
where I, is the daily rate of biomass mortality (day™), and Iy is the daily rate of necromass
disappearance (day™). In contrast to conversion efficiency or evapotranspiration rate, canopy
survival can be sustained by a sufficient water availability in the deeper soil layer. Biomass
mortality is not zero even in conditions of sufficient soil moisture (Littleboy, M. & McKeon,
G. M,, 1997) and the daily rate of biomass mortality I'y, is a linear function of water

availability of the wettest soil layer. The daily rate of necromass disappearance I'y is assumed
constant (Le Roux, 1995).
Green and dead LAls are computed according to the stage-dependent green (SLAg)
and dead (SLA,) specific leaf areas (in cm’ g'l) observed at Lamto (Le Roux, 1995):
SLAg; = 128 — 62*(1-exp(-0.0102*B)) (10)
SLA; = 144.2
For burned savanna sites, biomass is initialised as 10 g m™ after fire occurrence (Ciret,
C. et al., 1999). This value accounté for the root-to-shoot allocation observed after fire (Le

Roux et al. 1997).

Evapotranspiration module

The evapotranspiration model (Tuzet et al. 1992) uses separate treatments of soil
surface evaporation and vegetation transpiration (see appendix). Bare soil evaporation and
canopy transpiration are first computed independently according to the Penman-Monteith
approach. Then, actual evapotranspiration is computed as the sum of soil evaporation and
canopy transpiration weighted by the fraction of net radiation intercepted by soil and green
vegetation, respectively. The model was successfully tested against wheat and soya bean crops

data (Tuzet, A. et al., 1992).
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Water balance module
Water stress occurs when water content is lower than a threshold value, Wy, in the
upper layer. Under sufficient water availability, grasses withdraw 90% of the transpired water
in the upper soil layer. During water shortage, the fraction of water withdrawn from the upper
soil layer to the total amount of water transpired, E..,/E;, depends on upper soil water
availability:
Ecw/Ec = 0.9 (Wup= Wapsp)/(Wup-1= Wop-wp) (11)
The remaining fraction of water is taken up in the deeper soil layer (Ec.gecp). Variations of
water content in the upper and deeper soil layers (W, and Waeep, respectively) are computed
as:
AWy, = P-R -E; -E¢.yp— Dy (12)
AW geep = Dyp - Ecgeep - Diteep (13)
where P is precipitation, R is surface runoff, and D, and Dgecp are drainage at the bottom of
the upper and deeper soil layers, respectively. Drainage is assumed to occur when the water
content of a soil layer is higher than its field capacity. R is computed as :
if P>Py then R=ag (P-Py else R=0 (14)

where Py is a threshold value of precipitation for runoff occurrence and ag a parameter.

Plant nitrogen balance module

The seasonal course of the nitrogen concentration %N in abbveground biomass is
computed by a simple nitrogen balance equation where nitrogen input corresponds to nitrogen
uptake by the canopy, and nitrogen loss to biomass mortality. To model nitrogen reallocation
from dying biomass to remaining green biomass, leaf nitrogen concentration decreases from
%N to a lower value %N, characterising dead leaves during leaf senescence (i.e. nitrogen

losses are equal to I, B %Nj) (Abbadie, L., 1983). Given the absence of modules
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representing soil nitrogen dynamics and nitrogen uptake by roots in the current version of the
model, the seasonal course of mineral nitrogen uptake by the canopy was prescribed. Because
our objective was to identify key driving processes rather than predict the actual response of
Lamto grasslands to grazing and because this grassland is a steady state ecosystem where
plant growth is nitrogen limited, the same seasonal course of nitrogen uptake by the canopy
was prescribed for grazed and control treatments. No uptake occurs if nitrogen concentration
in the biomass exceeds a maximum value determined by the optimal N dilution curve for C4
grasses (Greenwood, D. J. et al., 1990). This treatment of canopy nitrogen input is obviously
very crude, but it was only used to test, by a sensitivity analysis, which functional processes
control the short-term effect of grazing on net primary production in West African humid
grasslands.

The seasonal course of the nitrogen uptake by the aboveground parts in the no
herbivore case during the year studied was computed by the nitrogen conservation equation
applied to the grass canopy using (i) the observed seasonal courses of nitrogen concentration
in necromass and biomass (Abbadie, 1983), (ii) the seasonal courses of biomass and
necromass simulated in the control run, and (iii) the observed necromass disappearance rate.
Without herbivore, computed values of the nitrogen taken up by the aboveground parts
strongly increased at the beginning of the vegetation cycle (Fig. 2), peaked up to 0.01-0.015 g
nitrogen m™ day™ during the rainy season and strongly decreased during the long dry season

(after DOY 300). The annual total nitrogen uptake was 3.3 g.m™.
Herbivory module

In this study, herbivores are only considered as consumers, i.e. consequences of

herbivory on the grass processes only result from herbivore “negative” effects. We expect
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positive effects (e.g. acceleration of the nitrogen cycle) of herbivory to further enhance any
positive impact of grazing on NPP simulated by our current model.

Because our main objective is to understand the key processes involved in the grass
response to grazing, herbivores are modelled in a very rudimentary way. The impact of
herbivores is simply represented by a daily rate of horizontally uniform biomass removal. The
complex behaviour of herbivores is not considered. Herbivores are assumed to be tropical
cattle (250 kg on average (Boudet, 1984). Consumption is a function of grass nutritional
quality (%N) and the same grazing intensity was applied throughout the year.

For low nitrogen concentration, digestion is mainly limited by the digestive capacity,
the filling of the digestive track and the higher digestion time budget because of difficulty to
access to nutrients and longer digestion time (O'Reagain, P. J. et al., 1996). The consumption
rate, C (kg day™ herbivore™), increases for increasing nitrogen concentration up to a threshold
value of 1.04% nitrogen which corresponds to a digestible protein concentration of 25 g kg
This value allows the grazers to fulfil their maintenance needs (0.62 kg day™ herbivore™
(Boudet, 1984)). The threshold value of 1.04% nitrogen is consistent with field observations
in tropical savannas (Scholes, R. J. & Walker, B. H., 1993). For nitrogen concentrations
higher than 1.04% , the daily food intake, C, is considered constant

C=x%N+ ¢ if %0N<1.04% (15)
C=1 otherwise
Where k, ¢ and 7 are parameters.

Herbivores are assumed to be unable to feed when grass height is lower than 20 mm
(Illius, A. W. & Gordon, 1. J., 1987), which corresponds to a threshold biomass value of 20 g
m? for the Lamto savanna (Abbadie, L., 1990). For each time step, the daily consumption

rate is determined according to the individual consumption rate and the herbivore density, H

(ha™).

-49 -



Simulations performed

The model was parameterised for Lamto grasslands (Table 1). Simulations were
performed using climate data recorded at Lamto in 1991. Nine levels of grazing intensity (H
from 0 to 4 ind. ha') were tested. Due to the paucity of information on the response of two
processes to grazing (changes in root/shoot allocation and changes in grass conversion
efficiency due to changes in grass nitrogen status), simulations were performed (1) assuming
either a dependence (equation 4) or independence (Emax = 1.26 g MJ") of maximum
production efficiency on canopy nitrogen status, and (2) using either a constant (1, = 0.5) or

resource-driven (equation 6) root/shoot allocation coefficient.

RESULTS
Testing the four model versions without grazing

The four versions of the model adequately simulated the seasonal courses of grass
canopy biomass and necromass (Fig. 3). When assuming a nitrogen-dependent conversion
efficiency, primary productivity was higher at the beginning of the year and lower in the
middle of the year than when assuming a constant conversion efficiency. This was due to a
decrease in the simulated canopy nitrogen concentration along the year (not shown). Without
grazing, the simulated seasonal courses of grass canopy biomass and necromass were only
weakly affected by the pattern of root/shoot allocation (i.é. constant vs. resource-driven

allocation).
Effect of grazing on grass biomass and NPP

Both the nitrogen dependency of conversion efficiency and the resource dependency

of root/shoot allocation had a strong effect on the response of grass biomass, total and

-50-



aboveground production to grazing intensity (Fig. 4). Biomass decreased more quickly with a
nitrogen-independent conversion efficiency. For a nitrogen-dependent conversion efficiency,
biomass decreased more rapidly with a resource-independent allocation. The threshold value
of 20 g m? was reached for H=1.5 ind. ha' with a nitrogen-independent conversion
efficiency, H = 3 ind. ha” with a nitrogen-dependent conversion efficiency and a constant
root/shoot allocation coefficient, and H = 4 ind. ha™ with a nitrogen-dependent conversion
efficiency and a resource-driven root/shoot allocation coefficient (Fig. 4 top).

In the nitrogen-independent conversion efficiency case, annual NPP decreased
monotonically, and was only weakly affected by the pattern of root/shoot allocation (Fig. 4).
In contrast, NPP largely compensated for moderate values of grazing intensity with a
nitrogen-dependent conversion efficiency. The relative decrease in NPP in response to
moderate grazing was low with a constant root/shoot allocation coefficient (-6% for total and
aboveground NPP for H=2 ind. ha™"). With a resource driven root/shoot allocation coefficient,
the relative decrease in total NPP was slightly lower while a slight overcompensation was
observed for aboveground NPP (+5% for H=3 ind. ha™).

With a resource-dependent allocation pattern, the root/shoot production ratio
decreased with increasing grazing intensity (Fig. 4). The relative changes in the root/shoot
production ratio was around —20% when NPP was maximised in the case of a nitrogen-

dependent efficiency.

Simulated effects of grazing on light, water and nitrogen resource availability

Variations in the mean light absorption efficiency by green leaves fapar-green in
response to grazing intensity (Fig. 5) were essentially determined by the variations in grass
biomass (Fig. 4). The annual value of fopar-green decreased from ca. 0.4 in control runs down

to 0.05 when the minimum grass biomass was reached. The annual value of the ratio of light
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absorption by green parts to total light absorption by the canopy was influenced by grazing
intensity (Fig.5) and increased from around 0.72 in control runs (for which the yearly
necromass to biomass ratio was around 0.3, not shown) up to 1.0 when the threshold value of
grass biomass was reached (necromass to biomass ratio close to zero). The grass SLA
increased from 74 cm’® g without herbivore to 116 cm® g for the maximum herbivory
intensity (the increase in SLA was +14 % when NPP was optimized).

Soil water balance was significantly affected by grazing intensity (Fig. 6). When
grazing intensity increased, (1) daily mean total evapotranspiration decreased down to ca.
80% of its value without herbivore, (2) the soil evaporation-to-total evapotranspiration ratio
strongly increased (from ca. 25% without herbivore up to 80% at maximal grazing intensity) ,
and (3) the number of water stress days was reduced down to 40% of its value without
herbivore (Fig. 6).

With a nitrogen-independent conversion efficiency, the mean conversion efficiency €.
weakly increased in response to increasing herbivory (Fig. 7). In this case, the increase in &
was due to more favourable soil water status. With a nitrogen-dependent conversion
efficiency, the mean ¢, was first slightly affected by grazing intensity and then strongly
increased at high grazing rates (e.g. H=3 ind. ha™ for the resource driven allocation case) (Fig.
7). In this case, the increase in €. was due to more favourable soil water status but also to a
better canopy nitrogen status. The effect of grazing on tl.l'e annual value of conversion
efficiency was low for grazing intensity maximising grass aboxl/eground NPP (e.g. €. increased
from 1.71 g MJ"' APAR without herbivore to 2.5 g MJ! APAR for H=3 ind ha™). Beyond its
weak effect on the mean annual value of conversion efficiency, grazing intensity affected the
canopy nitrogen status and conversion efficiency during the early stages of the vegetation
cycle (Fig. 8). This improved grass growth and the ability of plants to exploit the light

resource at the beginning of the year, where growth is most critical for annual grass NPP.
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DISCUSSION
Testing the grazing optimisation hypo?hesis

Previous field studies testing the overcompensation hypothesis (sensu Belsky) for
aboveground or total NPP either found significant overcompensation (e.g. (McNaughton,
1979, Cargill et Jefferies, 1984)), compensation (e.g. (Beaulieu, J. et al., 1996, Biondini,
Patton et al., 1998)) or undercompensation (e.g. (Rusch et Oesterheld, 1997)). The type of
response depends on the vegetation type or ecotype, environmental conditions, the temporal
and spatial scales at which grazing is considered (e.g. (Brown, B. J. & Allen, T. F. H., 1989,
Holland, Parton et al., 1992, Biondini, Patton et al., 1998)). Our simulations showed that, in
West African humid grasslands, grazing can lead to a weak overcompensatory growth and a
weak increase of grass aboveground NPP when assuming a nitrogen-dependent conversion
efficiency and a resource driven root/shoot allocation: the maximum increase in NPP was
+5% and was observed for H=3 ind ha™. When assuming a resource-independent root/shoot -
allocation, total and aboveground grass NPP nearly compensated up to H=2 ind ha”. The
maximum stimulation of NPP by grazing simulated by the model under the environmental
conditions studied was always lower than reported stimulations (+100%, for a Serengeti
grassland (McNaughton, 1979); +35 to 70% for a subartic salt marsh (Cargill et Jefferies,
1984)).

Our main objective was to quantify the relative impo'r;cance of the different processes
that control the ability of a grass canopy to overcompensate under moderate grazing intensity.
Given model assumptions, the scope of this paper was not to conclude whether West African
humid grasslands actually overcompensate in response to moderate grazing or not. Direct

field measurements are needed to draw such a conclusion.
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Control of grass NPP response to grazing by light, water and nitrogen resource availability

In our model, NPP takes a simple multiplicative form :
NPP = Ecmax (%]V) *SF *-f;iPAR-green PAR (16)

The key variables influencing NPP are (i) plant nitrogen status %N, controlling
conversion efficiency under non-limiting water conditions &mq, (ii) soil water status
(quantified by a stress factor SF, equation 11) that can restrict conversion efficiency, (iii)
aboveground biomass that controls the fraction fp,z..., Of PAR absorbed by green leaves,
and (iv) root/shoot allocation pattern that determines the fraction of total NPP used for foliage
growth. This simple formalism allows to link NPP to three state variables, i.e. plant nitrogen
status, soil water status and aboveground biomass, that result from the nitrogen, water and
carbon budgets, respectively.

With a resource-driven allocation and a nitrogen-dependent conversion efficiency, the
model predicted that biomass decreased by —40% when NPP was maximised. This implied a

reduction of only —20% of f}pzereens due to (1) the non-linear relationship between £ pzoreen

and biomass, (2) the increase of the simulated specific leaf area in response to grazing, and (3)

the weak increase in f,,, Rgree"/j:, p4r- Lhe simulated increase in SLA in response to grazing is

consistent with experimental results (e.g. (Simoes et Baruch, 1991)). The simulated increased

biomass-to-necromass ratio (which explained the simulated increase in f}pzecenf4par) 281€€S

with results of field-grown observations or experimental trials (e.g. (Hamilton, E. W. ef al.,
1998)).

Another compensatory mechanism was the change in root/shoot allocation. The
assumption of a resource-driven allocation had a small effect on simulation results when
conversion efficiency was nitrogen independent. In this case, root/shoot allocation only
responded to water availability, which had a weak influence on allocation at the annual scale.

When assuming a nitrogen-dependent conversion efficiency, the way allocation was
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represented in the model had an important effect on the simulated canopy response to grazing.
High NPP was maintained for herbivory intensity ranging from 2 to 3 ind ha' and
overcompensation of aboveground NPP was only observed when assuming a resource-driven
allocation (allocation depended on water and nitrogen availability). This showed that (1)
changes in the root/shoot allocation pattern can have a major role in determining the response
of the grass canopy to grazing, and (2) the simulated changes in allocation were mainly driven
by the simulated changes in the grass nitrogen status. The simulated decrease of the root/shoot
ratio in response to increasing grazing intensity is consistent with results reported for grazing-
tolerant Agropyron smithii in an intensively grazed North American prairie (Holland et al.
1992). However, the root/shoot ratio has also been reported to remain unchanged under
moderate herbivory intensity for grazing-intolerant Agropyron smithii (found in uncolonized
grasslands) (Holland, Parton et al., 1992) and for a mixed-grass prairie (Biondini, Patton et
al.,, 1998). Greater flexibility of allocation following defoliation was demonstrated in a
grazing-tolerant bunchgrass as compared with a grazing-sensitive bunchgrass (Caldwell,
Richards et al., 1981). The results of Holland et al. (1992) and Caldwell et al. (1981) support
our conclusion that changes in root/shoot allocation, a species- or ecotype-dependent feature,
can strongly influence the plant response to grazing.

A third compensatory mechanism is the reduction of drought intensity with increasing
herbivory. Such an improved soil water status under moderate grazing is consistent with
results observed during grazing experiments (Rauzi, 1963, Cox, C. S. & Mc Evoy, P. B,
1983, Archer et Detling, 1986). In our study, the reduction of transpiration largely
compensated the increase in soil evaporation (not shown). However, this improved soil water
status resulted in a weak increase in conversion efficiency and in only small changes in the
root/shoot ratio. The indirect effect of grazing on soil moisture was not of major importance

for determining the grass response to grazing. However, our model did not account for water

=55=



interception by the grass canopy and thus neglected the potential effect of changes in
interception loss (Coughenour, 1984). Changes in soil moisture can also strongly influence
soil nitrogen dynamics (Holland et Detling, 1990). Including these processes in the model is
thus needed in order to quantify better the effect of the soil water status in determining plant
response to herbivory.

According to simulations, the major process determining the grass response to grazing
intensity was the improvement of the canopy nitrogen status that resulted in increased
conversion efficiency and decreased allocation to roots. An increased nitrogen concentration
in biomass in response to grazing has been reported for a Serengeti short-grass species (e.g.
(Ruess, 1984, Hamilton, Giovanni et al., 1998). An increase in photosynthetic capacity (a
component of the maximum conversion efficiency) has been observed in response to grazing
(e.g. (Doescher, P. S. et al., 1997)). Such an increased photosynthetic capacity is particularly
important for grazing-tolerant as compared with grazing-sensitive species (Caldwell, Richards
et al., 1981). Realistic simulations of the effect of grazing on grass nitrogen concentration
would imply to accurately represent nitrogen uptake by plants. Nitrogen uptake by
aboveground parts was predicted to increase at moderate grazing intensity for Western
wheatgrass (+46 up to +200% according to grazing intensity and plant population (Holland,
Parton et al.,, 1992). However, experimental results on changes in aboveground nitrogen
uptake with increasing grazing intensity are scarce (e.g. weak change in annual uptake
according to Biondini et al. 1998), and no generalisation c;an be made. The influence of
herbivores on the nitrogen cycle in the soil-plant system is complex. Herbivores can change
nitrogen input to the soil (Tracy, B. F. & Frank, D. A., 1998) and soil net nitrogen
mineralisation (e.g. (Holland, Parton et al., 1992, Frank, D. A. & Groffman, P. M., 1998,
Hamilton, Giovanni et al., 1998), but the mineralisation rate is also strongly controlled by

actual soil moisture (Holland, Parton et al., 1992). Grazing can also affect the specific root
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uptake rate for nutrients (Ruess, 1984). A comprehensive representation of nitrogen dynamics

is thus needed to accurately simulate the grazing effect on grass production.

Importance of temporal and spatial scales for assessing the grazing effect

In our simulation approach, we used a simple representation of grazing and assumed that the
same grazing intensity was applied throughout the year. The effects of the timing and length
of grazing periods on canopy production will be tested in the future because of their potential
influence (see (Beaulieu, Gauthier et al., 1996, Bullock, J. M. et al., 1996, Grant, S. A. et al.,
1996) among others). Selectivity of herbivores in their plant consumption should also be
considered to refine the herbivory submodel. The patchy activity of grazers and the spatial
variations in canopy characteristics (height, biomass...) are important features of plant-
grazers systems (e.g. (Semmartin et Oesterheld, 1996, Weber, G. E. & Jeltsch, F., 1998)).
However, the patchy functioning of grasslands in response to grazing is beyond the scope of

the simple model presented here.

CONCLUSION

The originality of this work is to provide a comprehensive representation of the
functional response of grasslands to grazing. Given the assumptions made in our model, this
study did not aim at providing evidence for or against the grazing optimisation hypothesis in
West African humid grasslands, but our work clearly ideﬁ;iﬁed (1) the changes in plant
nutrient status and productivity, and (ii) the response of the root/shoot allocation pattern, as
the two key interacting processes controlling the response of grassland NPP to increasing
grazing intensity. The first feature has already been identified from both field studies (e.g.
Cargill et al. 1984; Hik et al. 1990(Hamilton, Giovanni et al., 1998)) and theoretical studies

(e.g. (Loreau, M., 1995, de Mazancourt, Loreau et al., 1998, de Mazancourt, Loreau et al.,
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1999)) which supported the key role of the nitrogen cycle in the plant-soil system for
determining the ability of vegetation to overcompensate under moderate grazing pressure.
Studies identifying the second feature as important are scarce (but see (Holland, Parton et al.,
1992)). We clearly show that predicting the response of grassland NPP to increasing grazing
intensity requires to couple a model simulating the functioning of the grass canopy (as the
PEPSEE-grass model) to a model simulating the nitrogen dynamics in the soil-plant system
(Parton, W. J. ef al., 1988, Gignoux, J. et al., 2001). Such an approach should accurately
represent the interactions between plant functional processes (N uptake, litter or exsudate
inputs to the soil, dependence of grass productivity on nutrient availability, and root/shoot
allocation pattern), soil microbial activities (soil organic matter dynamics and soil putrient
availability, mineralisation from urine and faeces) and soil water balance (which controls both

soil and plant functioning).
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Table 1 Parameters used in the PEPSEE-grass model applied to Lamto savannas. Values are

derived from Le Roux (1995), Le Roux, Gauthier et al. (1997)and Le Roux et Bariac (1998).
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PAR absorbance of green leaves
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intercept of the enmax-%N relationship
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air specific heat

diffusion coefficient of water vapour at 30 C°

soil humidity in equilibrium with atmosphere

soil humidity at field capacity

net radiation extinction coefficients for green leaves
net radiation extinction coefficient for dead leaves
Threshold value of precipitation for runoff occurrence
minimum stomatal resistance

threshold water content in the upper soil layer

water content in the upper soil layer at wilting point
ratio of ANPP/TNPP when €, =0

ratio of BNPP/TNPP when €, = €pot

PAR to R ratio

potential g,

intercept of the herbivory-%N relationship
psychrometric constant

daily rate of necromass disappearance

slope of the herbivory-%N relationship

latent heat of vaporisation

air density

soil bulk density

ratio of diffusion coefficients
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Fig. 1 Schematic representation of the model PEPSEE-grass. Symbols and equations are

detailed in the text.
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Fig. 2 Computed seasonal course of the daily amount of"ﬁitrogen uptaken by the grass

aboveground parts during 1991 (curve) and daily precipitation pattern (histogram).
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Fig. 3 Observed and simulated seasonal variations in grass biomass and necromass during
1991 for control runs (without herbivore). Simulations were performed assuming a constant
conversion efficiency and a constant root/shoot ratio (—), a constant conversion efficiency
and a resource-driven root/shoot ratio ("), a nitrogen-dependent conversion efficiency and a
constant root/shoot ratio ( ===) or a nitrogen-dependent conv'e‘:'rsion efficiency and a resource-

driven root/shoot ratio (----). Observed values () are presented with + the confidence interval

(p=0.05).
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Fig. 4 Simulated response of grass biomass (mean of daily values over the year), aboveground
NPP, total NPP (mean over the same period) and the annual mean root/shoot ratio (ratio of
belowground production to aboveground production) to grazing intensity for the four versions
of the models (-x-x-: constant conversion efficiency and constant root/shoot ratio ; -0-0-:
constant conversion efficiency and resource-driven root/shoot ratio ; -e-e- nitrogen-dependent
conversion efficiency and constant root/shoot ratio; -0-o-: nitrogen-dependent conversion

efficiency and resource-driven root/shoot ratio). All values are normalised to values simulated
without herbivory. |
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figure 4.
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Fig. 6 Variations of the annual mean number of days when plants experienced water stress in

response to herbivory intensity. Symbols as in figure 4.
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Fig. 7 Variations of the annual mean conversion efficiency €. of the grass canopy in response

to herbivory intensity. Symbols as in figure 4.
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Fig. 8 Seasonal course of the conversion efficiency ¢, of the grass canopy simulated by the model
assuming a nitrogen-dependent conversion efficiency and a constant root/shoot allocation, for
three levels of herbivory intensity ( H=ha™: :H=1.5 ha': ——; and H=2.5 ha™: *). For
comparison, the seasonal course of the conversion efficiency simulated by the model assuming a

nutrient-independent conversion efficiency and a constant root/shoot allocation is presented for

the control (without herbivore) run (—).
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Appendix: EVAPOTRANSPIRATION SUBMODEL

The bare soil evaporation module is based on a physical approach. The basic theory
relies upon the daily mass balance of a dry surface layer of varying thickness as presented by
Brisson and Perrier (1991). Just after a rainfall, soil evaporation rate AE; (W m™) is equal to
the potential soil evaporation rate AEP; :

AEP; = (AR, + pc, D /reg) /(A +p) (A1)
where A is the latent heat of vaporisation (J kg™'), A is the derivative of the saturation water
vapor pressure with respect to temperature (Pa K'), R, is the net radiation flux density (W m?),
p is the air density (kg m™), Cp 1s the air specific heat at constant pressure (J kg K™, D is the
air water vapor pressure deficit at the reference level (Pa), and vy is the psychrometric constant
(PaK™h. Computation of 1, is detailed by Le Roux (1995).

As soil is drying after a rainfall, cumulative actual evaporation £ E; in mm is related to

cumulative potential evaporation £ EP; in mm (Perrier 1973 ; Brisson et al. 1991) :

ZES=(A2+2A ZEPS)OJ-A (A2)
A=(1/n) X A; (A3)
A= {(A+}’)/7} Ps (ch -H,) (D»/X) Vas (A4)

where p; is the soil bulk density (kg m™), H. and H, are the relative soil humidities at field
capacity and in equilibrium with atmosphere (on a dry wéight basis), D, is the diffusion
coefficient of water vapor in atmosphere (m” s), z is the ratio of diffusion coefficient within
the mulch layer to diffusion coefficient in atmosphere. H, can be estimated from soil clay
content and y is a function of air-filled porosity which can be related to soil bulk density

(Brisson et al. 1991).
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Transpiration from the vegetation canopy is a function of potential transpiration,
vegetation structure, stomatal resistance and soil water availability (Tuzet, Perrier et al.,
1992). For sufficient water availability, canopy transpiration AE; depends on canopy potential
evaporation AEP, (W m™) :

AEP.= (AR, + pch/ras)/(A +%) (AS5)
where the resistance r,c (s m™) is computed according to Perrier as the sum of an aerodynamic
resistance and an internal resistance to heat transfer within the canopy (Perrier, A., 1975).

For sufficient water availability (Wy,>Wy,), canopy transpiration depends on
potential transpiration, maximum green LAI and minimum stomatal resistance rgmin (s m™) :

E.=agEP.; ao = {1+{Y/(8+ Y} Tonin (rac LAIgna)}}” (A6)

For conditions of limiting soil water availability, E. depends on soil water availability in the
upper soil layer in a similar way as production efficiency :

Ec = ag EPc (Waup- Wap-sp)/(Wup-1= Wup-p) (A7)

Actual evapotranspiration E is the sum of soil evaporation and plant transpiration,
weighed by the fraction of net radiation available for soil or green leaves (Tuzet, Perrier et al.,
1992

E = E; exp(-kg.n LAy -ka.n LAIy) + E. {1 - exp(-kg.n LALy) } (A8)
where k 4., and k 4., are the extinction coefficients of net radiation for green and dead leaves,
respectively. Net radiation intercepted by dead leaves is assur_ned to be dissipated as sensible

heat flux.
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Conclusions résumées
En savane humide d'Afrique de I'Ouest ou l'azote est limitant, une herbivorie
modérée (3 ind ha™') pourrait entrainer un léger accroissement de la NPP épigée (5%)
lorsque l'efficience de conversion de la lumiére est considérée comme azote-dépendante et

qu'ily a ré-allocation des ressources au sein de l'individu-plante.

L’ensemble des résultats démontre que [I'herbivorie modifie chacun de ces

processus-clés mais également leurs interactions (Schéma 4) :

e la réduction de la phytomasse diminue de fagon substantielle le rapport
nécromasse-biomasse épigée et améliore donc la part de rayonnement
interceptée par la végétation résiduelle,

e l'allocation épigée-hypogée augmente avec la pression d’herbivorie,

e le stress hydrique diminue lorsque la pression d’herbivorie s’accroit par réduction

de la transpiration et malgré I'augmentation des pertes par évaporation du sol.

D'aprés ces résultats, 'augmentation de la concentration en azote de la biomasse
épigée et donc de l'efficience de conversion associée a la réduction de l'allocation aux
racines, explique pour une grande part la réponse du couvert a I'herbivorie . L’herbivore, par
son role dans le recyclage de l'azote, pourrait donc modifier la réponse de la plante au

prélévement de phytomasse.
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Schéma 4 : Interactions herbivore-couvert herbacé et ses conséquences
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6*2- Vérification de la théorie d’optimisation dans une savane

pauvre par le biais de I’expérimentation

Article en cours de rédaction

Problématique

Le rble déterminant que joue la disponibilité en azote dans la réponse de la
végétation a I'herbivorie (McNaughton, 1979; McNaughton, Wallace et al., 1983; Chapin lII,
F. S. & McNaughton, S. J., 1989; Coughenour, Mc Naughton et al., 1985) fut souligné par de
nombreuses approches expérimentales (Bryant, J. P. et al., 1983; Georgiadis, Ruess et al.,
1989; Holland et Detling, 1990) et de modélisation (Holland, Parton et al., 1992; de
Mazancourt, Loreau et al., 1999; Leriche, H. et al., 2001). Dans d’autres savanes ou I'azote
est limitant, des études préliminaires ont suggéré qu’'une optimisation par I'herbivorie était
possible. La modélisation, théorique (modéle stratégique) (de Mazancourt, Loreau et al.,
1998) ou s'appuyant sur un modéle de fonctionnement (modéle tactique) (Leriche, Le Roux
et al,, in press), propose en effet une optimisation par I'herbivorie dépendant du cycle de
I'azote et de sa disponibilité pour la végétation.

Dans cet article on a donc 1) testé 'HOH dans la savane humide de Lamto par
I'étude de la croissance végétale en réponse a une expérience de coupe x azote (engrais
azoté) en site protégé des herbivores et 2) cherché a identifier les effets de la coupe et de
I'azote sur la production de matiére séche et de matiére azotée pour les plantes (biomasse
ou quantité d'azote restant a la fin de I'expérience) et pomir les herbivores (biomasse ou
quantité d'azote de la végétation prélevée pendant I'expérience) afin d'évaluer les

implications de I'herbivorie pour une telle savane.
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INTRODUCTION

Herbivores have major effects on ecosystem structure and function (e.g.
(McNaughton, Ruess et al., 1988), and strongly influence plant growth and development
(Coughenour, McNaughton et al., 1984b). Herbivory was originally considered as detrimental
to plants (e.g. (Crawley, 1983)) and negative impacts of grazing on plant growth have often
been reported (Rusch et Oesterheld, 1997). However, during the last 25 years, evolutionary
(e.g. (Owen et Wiegert, 1976, Paige et Whitham, 1987)) and functional (Nilsson, P. ef al.,
1996) studies suggested that grazing may be non-detrimental and even favourable for plants.
In particular, it has been suggested that, under moderate plant removal levels, NPP (net
primary production) would be maintained (éompensatory growth) or stimulated
(overcompensatory growth) (McNaughton, 1979, Hilbert, Swift et al., 1981, Hik et Jefferies,
1990). This has been called the herbivory optimization hypothesis (HOH).

Several studies (e.g. (McNaughton, 1979; McNaughton, S. J., 1983, Cargill et
Jefferies, 1984, Hik et Jefferies, 1990, Biondini, Patton et al., 1998)) and model simulations
(e.g. (Hilbert, Swift et al., 1981, Dyer, M. L. et al., 1986, de Mazancourt, Loreau et al., 1998))
supported the existence of compensatory or overcompensatory growth in response to grazing.

In particular, the herbivory optimization hypothesis has been supported by data
reported for the savannahs of Serengeti (McNaughton, 1983, McNaughton, S. J., 1983,
Chapin III et McNaughton, 1989), in a mixed prairie (Alward; ’R. D. & Joern, A., 1993), in an
Ipomopsis dominated canopy of Arizona (Maschinski et Whitham, 1989), in a salt marsh (Hik
et Jefferies, 1990), in a tallgrass prairie of Kansas (Turner, Seastedt et al., 1993), and in a
mixed prairie of North America (Green, R. A. & Detling, J. K., 2000). Overcompensatory
growth has also been reported for potted grasses subjected to clipping (Detling, J. K. ef al.,

1979, McNaughton, Wallace et al., 1983, Georgiadis, Ruess et al., 1989). However, critical
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appraisals questioned the ecological significance and generality of these findings (Belsky
1986-1987; Belsky et al. 1993). A review based on a worldwide 236-site data set, found that
most of effects of grazing on primary production were negative, but concluded that grazing
can increase production in some cases.

The impact of grazing on plant production involved many functional processes
controlling the availability of the water, light and nitrogen resources (see McNaughton 1983b-
c; Noy-Meir 1993; Leriche et al. 2001). In particular, nutrient availability is a major
determinant of plant response to grazing (McNaughton, 1979, Chapin III et McNaughton,
1989) (Coughenour, Mc Naughton et al., 1985). Many studies reported (over)compensatory
growth when the soil was fertilized whereas no compensation was observed in non-fertilized
plots (Ruess, R. W. & McNaughton, S. J., 1984, Georgiadis, Ruess et al., 1989, Maschinski et
Whitham, 1989) (Bryant, Chapin et al.,, 1983, Holland et Detling, 1990). Modelling
approaches have also underlined the importance of nutrient cycling and nutrient availability to
plants as a determining factor in the compensatory growth following grazing (Helland, Parton
etal., 1992, de Mazancourt, Loreau et al., 1999, Leriche, Le Roux et al., in press).

To our knowledge, the HOH has been tested in only one tropical savannah system,
namely the savannahs of the Serengeti, East Africa. This ecosystem is characterised by a high
soil fertility (Chapin III et McNaughton, 1989). No data are available for other savannahs, and
particularly the nutrient-poor humid savannahs dominated by Andropogoneae which cover
0.5 10° km? (Le Roux, X. ef al., 1994) in Africa. Previous"studies using a theoretical (de
Mazancourt, Loreau et al., 1999) or process-based (Leriche, Le Roux et al., in press)
modelling approach suggested that HOH could be observed in the nutrient-poor humid
savannah of Lamto depending on nitrogen cycling and availability to plants. The objectives of
this study were (1) to test the HOH in the Lamto humid savannah by analysing the growth of

grasses in response to a clipping x fertilisation trial in the field, and (2) to distinguish the
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effects of clipping and fertilisation on the dry matter- and nitrogen-yields to producers (i.e.
mass or nitrogen amount of residual phytomass at the end of the experiment) and to grazers
(i.e. mass or nitrogen amount of clipped-off tissues during the experiment). Implications for

humid savannah management are discussed.

MATERIAL and METHODS
Study site

The Lamto reserve (5°02°W, 6°13°N, Ivory Coast) lies in the Guinea zone
(precipitation ~1300 mm/yr) just north of the West African moist forest (Menaut et César,
1979). Most of the Lamto savannahs overlie granite geology that produces tropical
ferruginous soils (Menaut et César, 1979). Total soil nitrogen concentration is 0.5 %o
(Abbadie, L. & Lensi, R., 1990).The herbaceous cover mainly consists of grasses (more than
90% of the total biomass) (Menaut et César, 1979) and is dominated by C4 bunch grass
species Hyparrhenia diplandra, H. smisthiana and Andropogon canaliculatus and A.
schirensis. In Lamto, the density of mammal herbivores is presently low: 3 Kobs (Kobus kob)
km? and 2.4 Buffalos (Syncerus caffer nanus)) km™ (Fritz, 1997).

Nitrogen requirements of the herbaceous stratum are around 70 kg ha™ Yr' (Abbadie,
L. et al., 1992). Even under optimal conditions, Lamto soils exhibit low net N mineralisation
rates (~5 kg.ha’l. Yr'l), and nitrification is inhibited by root exudates (Lata, J. C. et al., 2000).
Every year, the reserve is burnt in mid-January and all theg aboveground parts of grasses
consumed. In 2000, the area was burnt on the 14™ January. The experiment occurred during

18 weeks from January to June.
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Clipping and N fertilisation trials

Four exclosures were set up in the same area with 2-meter high fences, to exclude
mammalian herbivores. In each exclosure, 6 treatments were applied to 6 plots (2m by 2m).
Treatments were carried out on the 4 m? plots but only the vegetation inside smaller plots
(2.25 m? in the centre of the 4 m? plots) was collected to avoid edge effect. Six treatments
were performed: (1) control (no clipping) plots without N fertilisation (CoNp), (2) control
plots with fertilisation (CoN)), (3) monthly clipping without fertilisation (C;NoC), (4) monthly
clipping with fertilisation (C;N,), (5) every second week clipping without fertilisation (C;Np),
and (6) every second week clipping with fertilisation (C;N;). The first clipping treatment was
applied to C; and C, treatments during week 6 after fire. The other clipping treatments were
applied on weeks 10, 14 and 18 for C;. Additional clipping were applied in weeks 8, 12 and
16 for C,. N fertilisation was applied on week 6, 10, 14 and 18 for CoN,, C;N; and C;N;. The
clipping treatment consisted in removing all the vegetation above 10 cm (Wallace,
McNaughton et al., 1984, Coughenour, Mc Naughton et al., 1985). N fertilisation consisted in
hand scattering granulates of 0.4 gN per 4 m? This input matches the mean quantity of

nitrogen taken by herbaceous plants (70 kg/ha/year) (Abbadie, L., 1991).

Aboveground and belowground phytomasses and nitrogen concentration

All plant parts removed during the clipping treatments were collected, and green
versus dead matter were sorted. At the end of week 18, vegeta.tion was removed from each 1.5
m by 1.5 m plot, distinguishing plant parts above and below 10 cm. Green versus dead matter
was sorted. All vegetation samples were oven dried to constant weight.

Roots were collected down to 60 cm with a 4.4 cm diameter auger. Two cores were

used per 1.5m by 1.5m plot. Roots were dried to constant weight at 50°C and weighed.

T s



Dry samples of aboveground grass green and dead matters were milled in a rotor speed
mill (Fritsch) and nitrogen concentration was measured with an elemental analyser (NA 1500

series 2, Fisons).

Computations and statistical analyses

The dry matter-yield to producers (YTP) was defined as the mass of the residual
phytomass at the end of the experiment as denominated in other studies (McNaughton, 1985).
The nitrogen-yield to producers (NYTP) was computed from nitrogen concentration and
phytomass values as the nitrogen amount the residual phytomass at the end of the experiment.
The dry matter-yield to grazers (YTG) was computed as the sum of the masses of clipped-off
tissues plus the mass of plant parts collected above 10 cm at the end of the experiment.
Aboveground production (AGP) was defined as YTP+YTG. The nitrogen-yield to grazers
(NYTG) was computed from the nitrogen concentration and phytomass values of clipped-off
tissues during the experiment and those of plant parts collected above 10 cm at the end of
week 18. The aboveground nitrogen-yield (ANY) was defined as NYTP+NYTG.

Analysis of variance were performed with an ANOVA, GLM procedure in SAS

(SASlInstitute, 1990).

RESULTS
Dry matter yields

There was no effect of fertilisation on controls (F; ¢ = 1.80, P = 0.2278).

Clipping reduced significantly the AGP, except for C;N;. The necromass was reduced
by clipping in all treatments.

The effect of clipping frequency on YTP was significant (Fs ;3 = 17.69, P = 0.0001),
whereas the effects of fertilisation and clipping*fertilisation interaction were not significant

(Fs18=0.12, P =0.735 and Fs 13 = 1.12, P = 0.347, respectively) (Figure l1a). YTP was around
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120 g m™ for C;Ny, CiN;, C2Np and C;Ny, i.e. 33% less than the YTP observed for controls.
Actually, clipping had no significant effect on green mass, but decreased significantly the

amount of dead matter (Figure 1a).

In contrast, the were significant effects of clipping frequency and fertilisation on YTG
(p<0.01) (Figures 1b and Ic). In particular, N fertilisation significantly increased YTG for
treatment CNo(Fs 13 = 17.19, P = 0.0006). This increase seems mainly due to an effect of
fertilisation on green mass (no significant difference with CoNy) which is increased for C;Ny

by 14.5% in reference to CoNj.

Nitrogen concentrations

Fertilisation had no effect on the nitrogen concentrations in AGP, YTP and YTG controls.
The effects of clipping frequency on AGP and YTG on nitrogen contents were all significant
(P <0.001) (Figures 1b and 1c). There was no effect of fertilisation nor clipping*fertilisation
(Fs,18=0.27, P =10.6080 and Fs,;3=0.07, P = 0.9312, respectively for YTG nitrogen content
and Fs 13 =0.85, P =0.3680 and Fs ;5 = 0.08, P = 0.9244, respectively for AGP nitrogen
content).

The effects of clipping frequency on YTP nitrogen content was significant only for C,Ny and
CoN; (Fs,18=61.47, P =0.0001), whereas the effects of fertilisation and clipping*fertilisation
interaction were not significant (Fs 3 = 0.57, P = 0.4597 and Fs ;3 = 0.05, P = 0.9499,
respectively) (Figure 2a). YTP nitrogen content was around 0.56 % for C,Njp and C;Nj, i.e.
around a 60 % increase from the mean YTP nitrogen content observed for CoNp, CoN;, C1Np,
CiN;.

Nitrogen yields

The fertilisation had no effect on the nitrogen yield in controls. There were no effects
of clipping and clipping-fertilisation interactions on nitrogen in YTP, but there was a negative
effect of clipping on the nitrogen yield in dead mass (Fs 13 = 7.16, P = 0.005).
There were significant effects of clipping and clipping-fertilisation interaction on nitrogen
yield in AGP and YTP (P <0.001 and P < 0.004, respectively). The nitrogen yield in AGP
and YTP significantly increased in rather all treatments. Especially, the highest increase of the
nitrogen biomass yield to grazers and in AGP was measured for the C;Nj treatment (91% and

65% of increase respectively compared to CoNp).
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Root phytomass
The effects of clipping frequency, fertilisation and clipping*fertilisation interaction on

root phytomass were all insignificant (p>0.001) (Figure 4). Root phytomass was around 111 g

m for all treatments.

DISCUSSION
Effects of clipping and clipping- fertilisation interactions on primary production

The HOH by (McNaughton, Wallace et al., 1983) was validated in Lamto, a savannah
usually submitted to a low grazing pressure and where soils are poor in nutrients. Clipping
had a negative impact on above-ground net primary production (AGP) in most cases, except
in the C|N; treatment, i.e. under moderate clipping and fertilisation. Tests of the herbivory
impact on NPP in Lamto by modelling suggested also a conservation of NPP under moderate
grazing, but without any supply of nitrogen (Leriche, Le Roux et al., in press). This model
imposed the same limitation of soil nitrogen whatever the grazing pressure. The compensation
of AGP in the C;N, treatment is consistent with other studies. On mixéd-grass prairie, usually
grazed by Bison, with no limitation in nutrient, a clipping experiment found the same
compensation of AGP as in Lamto if clipping is moderate (once a month), but a reduction
with higher clipping frequency (twice a month) (Green et Detling, 2000). On Ipomopsis
arizonica, an herbaceous biennial, compensatory responses to herbivory were demonstrated
experimentally, with variations depending on local conditions (Maschinski et Whitham,
1989). Production of four different grass species was maintained or enhanced by defoliation

under adequate nutrient supply (McNaughton, 1983).

The lack of nitrogen fertilisation on controls.
A positive effect of nitrogen fertilisation on grass production was expected. Indeed,

the primary production in savannah ecosystems is generally strongly limited by either
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nitrogen or phosphorus (Vitousek, P. M. & Howarth, R. W., 1991). In Lamto, primary
production (above and below ground) can amount up to 30 Mg ha™ yr! despite (Menaut et
César, 1979) the low nitrogen mineralisation capacity of soils. This is probably related to
exceptionally high nitrogen use efficiency of C4 grasses in Lamto (Cruz, P., 1995, Le Roux,
Gauthier et al., 1997) and high recycling of dead plant matter nitrogen. Particularly, the long
life span (several decades) and the tufted structure of the grasses (basal cover about 10 % of
soil surface) induces a highly aggregated distribution of roots. Consequently, most soil
microbial activities (Abbadie, Mariotti et al., 1992, Lensi, R. et al., 1992, Lata, Guillaume et
al., 2000) are concentrated in a small volume of soil where living roots uptaking mineral
nitrogen are concentrated too. Mineral nitrogen production and uptake by roots are patchy in
this ecosystem and occur in the same patches. In these conditions, it is likely that the even
spread of the nitrogen supplied did not fit the aggregated distribution of roots and that most of

the nitrogen supplied could not be taken up by plants.

Determinants of the response of grass growth to clipping

Many mechanisms can explain the compensation of primary productivity. (1) Under
clipping, the dead matter yield was strongly reduced. The demographic structure of the leaf
population was probably changed. The proportion of young leaves was probably increased as
suggested by our data showing the increase of the nitrogen content in total biomass, yield to
producers and yield to grazers, and the reduction of the nec'romass. A higher proportion of
young and nitrogen rich leaves were expected to increase the AGP. (2) The modification of
plant architecture after clipping generally induces a better PAR interception by leaves and a
higher photosynthesis rate (Caldwell, Richards et al., 1981) (Detling, Dyer et al., 1979). (3)
The reduction of total biomass can also induce a decrease of water stress and an increase of

the stomatal opening as shown by (Wallace, McNaughton et al., 1984) in Serengeti. All these
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mechanisms can offset the negative impact of the total mass reduction. This compensation of
above-ground primary production (AGP) occurred in our experiment, but only under
moderate clipping, with nitrogen fertilisation. Without fertilisation, or under intensive
clipping, there was no compensation and AGP decreased.

The lack of effect of fertilisation on control suggested that grasses are not able to use
the N-fertiliser due to the spatial structure of roots. However, there was a positive effect of
fertilisation on grass production and plant nitrogen content under clipping. This discepancy
suggests that clipping itself changes the origin and availability of the nitrogen allocated to
plant above-ground mass. More nitrogen may be taken up by plant if a new soil volume is
exploited after the growth of the root system. More nitrogen may be available for above-
ground growth if the allocation of nitrogen to roots decreases, which induces a decrease of
root mass itself. (Jaramillo, V. J. & Detling, J. K., 1988) and (Polley et Detling, 1988) showed
such an increase of the allocation of nitrogen to the above-ground biomass after clipping, but
it does not seem general: (Coughenour, Mc Naughton et al., 1985) found a constant allocation
to roots when grazing occurred on Hypparrhenia filipendula. Caldwell (1981) showed that the
demand for nitrogen in regrowing foliage of Agropyron desertorum were met by absorption
from the soil and not by the withdrawal of N from the root system (Caldwell, Richards et al.,
1981).

In our experiment, the root phytomass did not change significantly in any treatment.
Therefore, the volume of soil exploited by roots and the allocétion of nitrogen between shoots
and roots has been affected significantly by clipping and fertilisation. So, the uptake of
nitrogen by plants with constant root mass and constant exploited soil volume can only result
from an increase in the availability of soil nitrogen. Two mechanisms could be implied: the
increase in the efficiency of nitrogen uptake by roots or the increase of the soil nitrogen

mineralisation rate. The first mechanism was reported by Ruess who showed that clipping on
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Kyllinga nervosa increased the specific root uptake of nutrients by 78 % (Ruess, McNaughton
et al.,, 1983, Ruess, 1984). The second mechanism requires an increase in the rate of root
carbon exudation with clipping intensity. Root exudation has been show many times to
increase the microbial activity and nutrient concentration in the soil solution (see eg.
(Marschner, H., 1995). The effect of defoliation on soluble carbohydrate is poorly
documented. To our knowledge, the only available data are those by Caldwell who showed a
decrease in the pool of non structural carbohydrate in roots after defoliation, but withoﬁt
important reallocation to new growing shoots, which suggests a possible increase or
carbohydrate exudation by roots (Caldwell, Richards et al., 1981). Because the compensation
of primary production is dependent on nitrogen availability and, consequently, on soil
microorganism dynamics, more research is needed on the impact of clipping on root carbon
exudation (Marschner, 1995).

Both mechanisms, increase of specific root uptake of nutrients and soil nitrogen
mineralisation rate, could explain the effect of the clipping-fertilisation interaction on the
nitrogen yield in total phytomass in our experiment. With clipping alone, the nitrogen yield in
total phytomass would increase only if clipping is frequent, i.e. if clipping induced higher
carbon exudation by roots and soil nitrogen mineralisation (CoNp compared to C;No and
CoNo). With clipping and fertilisation, the higher nitrogen mineralisation rate and the better
efficiency of nutrient uptake by roots, i.e. the better utilisation of N-fertiliser, would lead to
high nitrogen yield in total phytomass (C;N; and C,N, comi)ared to Ci1Np, CaNp, CoNp and

CoNy).
Implications for herbivores

The biomass production of yield to grazers was higher under moderate clipping and

fertilisation. The nitrogen content of the yield to grazers was higher when clipping was done
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twice a month (even without fertilisation) and once a month with fertilisation. From the
herbivore point of view, clipping in Lamto can result in a better quality of the pasture as
found in other studies (Caldwell, Richards et al., 1981). Defoliation was already found to
enhance the above-ground nitrogen yield to grazers in mixed-grass prairie (Turner, Seastedt et
al., 1993, Green et Detling, 2000). So, even if moderate grazing (moderate clipping pressure
and fertilisation) does not lead to the increase of AGP, it can lead to a better nutritional status
of grasses for herbivores because nitrogen plays a key role in all metabolic processes and then

is also a limiting factor for herbivore growth and reproduction (Mattson, 1980).

Implications for humid savannah management

The increase of the nitrogen yield to grazers is a strong modification of the nitrogen
cycle because it can be an additional output of nitrogen from the ecosystem. As suggested by
De Mazancourt (de Mazancourt, C., 1995), the sustainability of herbivory in nutrient-poor
savannahs such as Lamto obviously depends on the intensity of the additional losses of
nitrogen induced by the herbivores. In our experiment, the compensation of AGP was only
possible with N-fertilisation. In natural conditions, the fertilisers are the dung and urine of the
animals. Due to the tufted structure of the grasses cover in Lamto, the nitrogen and other
nutrient cycles are very patchy. In these conditions, we do not see how the spatial pattern of
dung and urine deposition could fit the spatial pattern of the nitrogen uptake by plants. So, it
can be predicted that this type of humid savannah is very se;nsitive to over grazing and that

herbivory is sustainable only at low intensity.
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