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Abstract — Homogenisation of agrolandscapes is one of the causes of biodiversity loss.
Agrolandscapes can be described by the proportion of land uses and their spatial arrangement. If
the proportion of land uses has strong implications on the productive performance of farming
systems, the spatial arrangement of land uses seems to be an important way to improve ecological
performances at landscape scale with minor production loss. The objective of this study was to
asses the relative effects of the proportion of land uses and their spatial arrangement on ecological
dynamics. We focused on the conservation of lapwings (Vanellus vanellus) in grassland
landscapes. We developed a modelling approach linking grass dynamics in grazed and mown
grasslands to lapwing population dynamics. We tested contrasting landscapes composed of
different pairs of land uses depending on whether they compensate or complement each other. Our
results show that the proportion of land uses is the first driver of population dynamics. Spatial
arrangement of land uses in the landscape is an important although secondary driver of bird
population trends. Managing the spatial arrangement of land uses could therefore be an important
target of conservation policies. We finally discuss the importance of heterogeneity in conciliating
production and biodiversity conservation.
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Résumé — Réconcilier production et conservation dans les paysages agricoles: importance de
I'hétérogénéité.

L’homogénéisation des paysages agricoles est une des causes du déclin de la biodiversité en
milieux agricoles. Les paysages agricoles peuvent étre définis par la proportion des différents
usages qui les composent et par 'agencement spatial de ces usages. Si la proportion des différents
usages a des impacts forts sur la dimension productive des exploitations agricoles, I'agencement
spatial des usages apparait aujourd’hui comme une voie pour améliorer les performances
écologiques de paysages agricoles en limitant les pertes au niveau de la production. L'objectif de
cette étude est de déterminer les effets relatifs de la proportion des usages agricoles et de la
structure des paysages sur les dynamiques écologiques. Nous étudions le cas de la conservation
d’'un oiseau prairial, le vanneau huppé (Vanellus vanellus). Nous avons développé un modeéle liant
les dynamiques végétales pilotées par la fauche et le paturage aux dynamiques écologiques de
population du vanneau huppé. Nous testons différents couples d'usages selon que ceux-ci se
compensent ou sont complémentaires. Nos résultats montrent que la proportion des différents
usages constituant un paysage agricole est le premier pilote des dynamiques écologiques. La
structure du paysage est un facteur important mais secondaire de l'effet du paysage sur les
populations d'oiseaux. Gérer I'agencement spatial des paysages agricoles pourrait donc étre un
levier d'action important pour les politiques de conservation. Finalement, nous discutons de
limportance de [I'hétérogénéité dans la conciliation entre production et conservation de la
biodiversité.

Mots clés : Paysage, Péaturage, Fauche, Prairie, Oiseaux prairiaux, Hétérogénéité, Modéle
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INTRODUCTION

L'intensification de I'agriculture en Europe a entrainé de fortes baisses de biodiversité
(Donald, et al., 2001; Donald, et al., 2006). Elle s’est traduite a I'échelle parcellaire par des
changements de pratiques (mécanisation, recours massif aux intrants) mais également par
’homogénéisation des paysages agricoles via I'agrandissement des parcelles, la
standardisation des pratiques et la dispariton des éléments semi-naturels.
L’homogénéisation des paysages agricoles a entrainé une réduction de la disponibilité de
ressources a la base de la baisse de biodiversité.

Plusieurs synthéses soulignent 'importance de I'hétérogénéité des paysages agricoles pour
enrayer le déclin de la biodiversité (Benton, et al., 2003; Tscharntke, et al., 2005). La notion
d’hétérogénéité est complexe et objet de définitions multiples (Sparrow, 1999). Selon Burel
et Baudry (1999), elle inclut 'agencement spatial des usages mais aussi la proportion des
différents usages. Cette notion d’hétérogénéité recouvre une vision plus complexe des liens
entre processus écologiques et usages agricoles qui integre explicitement les interactions
entre habitats.

Des travaux théoriques et empiriques mettent I'accent sur ces interactions et proposent
différentes hypothéses pour relier la composition du paysage et la biodiversité (Andren, et
al., 1997; Brotons, et al., 2005). Selon la nature des différents usages constitutifs d’un
paysage, ils distinguent notamment les usages se compensant et les usages
complémentaires. Le mécanisme de compensation correspond au cas ou un usage est
favorable et le second est plutdt défavorable a I'espéce considérée. Le mécanisme de
complémentarité correspond au cas ou chacun des deux usages est partiellement favorable
a I'espece considérée (e.g. a une seule étape du cycle de vie). Les deux usages sont alors
nécessaires dans le paysage pour fournir la situation optimale a I'espéce considérée (Fig 1).

Figure 1. Différents types d’effets de la proportion d’usages sur les abondances
(d’aprés Andren et al. 1997 et Brotons et al. 2005)
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Sous I'hypothése de complémentarité, chaque usage fournit une partie des ressources et les
deux habitats sont nécessaires pour atteindre les plus fortes abondances. Sous I'hypothése
de compensation, un des deux habitats est moins favorable que l'autre et les plus fortes
abondances sont rencontrées dans les habitats constitués uniguement de I'habitat favorable.

D'un point de vue appliqué, I'hypothése implicite a une grande partie des études
s'intéressant a la conservation en milieux agricoles a longtemps été que I'habitat favorable
(e.g. parcelle sous contrat agro-environnemental) compense les effets de [I'habitat
défavorable (e.g. parcelle en agriculture conventionnelle). Cette vision s’incarne dans le
modeéle de Green et al (2005) qui oppose usage intensif néfaste a la biodiversité et usage
extensif bon pour la biodiversité. Si la vision par compensation a longtemps été majoritaire,
la complémentarité entre usages est de plus en plus mise en avant. Au-dela des
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caractéristiques de composition des paysages (i.e. proportions des usages), leur structure
(i.e. 'agencement spatial des usages) apparait de plus en plus comme un facteur majeur
des effets de I'agriculture sur la biodiversité. Toutefois, la structure des paysages est encore
peu prise en compte dans les politiques de conservation qui se sont longtemps limitées a la
surface totale sous contrats. Par exemple, la politique agricole suisse impose un seuil
minimal de 7% de surfaces de compensation (Albrecht, et al., 2007). Ce n’est que
récemment que la question de I'hétérogénéité des paysages est prise en compte dans les
politiques de conservation. C’est le cas de la mesure de gestion des mosaiques d’habitats
mise en place aux Pays-Bas (Melman, 2010) qui vise la barge a queue noire (Limosa limosa)
en paysage de prairie.

Etant donné que la proportion des usages agricoles au sein d'une exploitation a de fortes
répercussions sur ses performances productives (Teillard, et al.,, 2009). Agir sur
'agencement spatial des usages, donc sur la structure du paysage, pour augmenter
I'hétérogénéité des paysages sans modifier la proportion des usages pourrait étre un levier
important de la conciliation entre production et conservation dans les paysages agricoles.
Cependant, on ignore encore le poids relatif de I'agencement spatial des usages et de leur
proportion sur la biodiversité en milieu agricole.

L'objectif de ce papier est de tester I'hypothése suivante :

La proportion des différents usages et la structure des paysages n'ont pas le méme effet sur
la biodiversité si les paysages sont composés d’usages complémentaires ou se compensant.
Pour tester cette hypothése, nous avons développé un modeéle formalisant les interactions
entre usages agricoles et dynamiques écologiques a I'échelle d'un paysage. Il simule les
effets sur des populations d'oiseaux de paysages définis par des proportions d’'usages et des
agencements spatiaux différents. Le modele est calibré sur le cas d’étude de la conservation
du vanneau huppé (Vanellus vanellus) dans les prairies de marais de la facade Atlantique
(Marais Poitevin, France). Cet oiseau se reproduit dans les prairies et se situe haut dans la
pyramide alimentaire. Son cycle de vie est étroitement lié aux périodes et intensités des
usages parcellaires mais également aux caractéristigues des paysages (revue dans Durant
et al. 2008). En effet, les jeunes sont nidifuges et peuvent exploiter les parcelles
environnantes a leur parcelle de naissance (Redfern, 1982). Leur mouvement entre parcelles
est un mécanisme important de la dynamique des populations. Le vanneau représente donc
un bon modeéle pour l'analyse multi-échelle des interactions entre usages agricoles et
conservation.

1. MATERIEL ET METHODES

Le modéle représente un agroécosystéme prairial définit & I'échelle d’'un paysage composé
des territoires de plusieurs exploitations d’élevage de bovins allaitants. Cet agroécosystéme
est vu a la fois comme une ressource alimentaire pour les troupeaux et comme I'habitat du
vanneau huppé. Le modele est en temps discret sur un pas de temps mensuel. Il relie la
dynamique du couvert prairial d'un ensemble de parcelles a la dynamique d’une population
de vanneaux (Fig 2). Le sous-modéle de dynamique prairiale simule la croissance d'un
couvert végétal contrdlé par le paturage ou la fauche. Le sous-modéle oiseau simule la
dynamique de population du vanneau huppé en réponse aux effets directs et indirects du
paturage et de la fauche sur les traits de vie des oiseaux (Sabatier, et al., 2010). En prairie
paturée, le paturage a un effet direct sur la fécondité des vanneaux via la destruction des
nids par le piétinement des bovins. Il a également un effet indirect sur la survie des juvéniles
via son impact sur la hauteur du couvert qui détermine la qualité de I'habitat des juvéniles.
En prairie fauchée, seule la hauteur d’herbe impacte la survie des juvéniles. Le modéle
représente un fragment prairial de K=64 parcelles représenté sous forme d’un treillis de 64
pixels carrés de 4 ha, ce qui, au vu du terrain, peut étre considéré comme une approximation
raisonnable du paysage. Le sous modéle oiseau inclut des mouvements des juvéniles entre
les différents pixels pendant le mois suivant I'éclosion.
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Figure 2. Diagramme conceptuel de I’agroécosysteme
(systeme simplifié a deux parcelles)
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Le sous modele dynamique du couvert végétal est divisé en biomasse vivante et
biomasse morte. Le sous modéle oiseau est divisé en Adultes (Ad) et Juvéniles (Juv). Les
fleches noires pleines correspondent a la dynamique végétale, les fleches grises
correspondent a la dynamique des oiseaux, les fleches en pointillés correspondent aux
effets direct et indirects des usages sur la dynamique des oiseaux.

1.1. Dynamique du couvert vegetal paturé ou fauché

La dynamique du couvert végétal est formalisée par un modéle matriciel. La biomasse B(t)
est représentée sous forme d’'un vecteur (biomasse morte, biomasse vivante) exprimé en g
de matiere organique par m2. Elle est reliée a la hauteur du couvert par une fonction linéaire
h(B(t)). En prairie paturée, la dynamique est contrélée par le paturage :

Bi(t+1)=A(t, B(t)) Bk(t)-G(uk(t),Bk(t))

ou k est le numéro de la parcelle ; A(t,By) est la matrice de transition déterminant la
dynamique naturelle du couvert, cette matrice varie au cours du temps (pour plus de détails
sur la dynamique du couvert végétal, voir Sabatier et al. 2010). G(u(t),Bk(t)) est la fonction
de prélévement qui dépend de u(t) le chargement dans la parcelle k au temps t.

La dynamique du couvert en prairie fauché s’écrit de maniére similaire :

B« (t+1) = A(t, B (1)) Bk(t) — H(B« (1), A(t))
avec H la fonction de prélévement par la fauche. La fauche correspond a un prélévement
complet de la biomasse supérieure a 5 cm.

1.2. Dynamique de la population d’oiseaux

Le modéle de dynamigue du vanneau est un modéle matriciel a deux classes d'age
(Caswell, 1989). Ces deux classes d’ages sont les juvéniles et les adultes. Les oiseaux sont
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juvéniles pendant un mois puis deviennent adultes. Le modéle conceptuel de la dynamique
des vanneaux est présenté en Fig 2.

Les dynamiques des oiseaux et du couvert végétal sont liées par les parametres de survie
juvénile et de fécondité (Fig 2). Au cours de la période de nidification, i.e. avril, la fécondité
est une fonction du chargement (uy(t)) qui traduit I'effet du piétinement des nids par le bétail.
En mai, au cours de la phase d’élevage des juvéniles, une fonction formalise la probabilité
de mouvement entre parcelles. Cette probabilité de mouvement favorise les déplacements
vers les parcelles aux habitats de meilleure qualité. Enfin, la survie effective des juvéniles est
calculée en fonction de la hauteur d’herbe et d’'une fonction de densité dépendance de type
Beverton-Holt. La dynamique générale de la population de vanneaux s’écrit de la maniére
suivante :

N(t+1)=M(B(t), N(t), Ui, k ,t) . N(t)

ou M dépend de la qualité de I'habitat h(Bk(t)) et du chargement uy. Les détails sur les
processus écologiques a I'échelle parcellaire sont exposés dans Sabatier et al. (2010).

1.3. Simulations

Pour tester notre hypothése, nous avons simulé différents types de paysages composés de
couples d'usages complémentaires ou se compensant (Table 1). Puis dans un deuxiéme
temps, nous avons simulé des paysages plus complexes constitués des trois usages utilisés
dans les couples mentionnés ci-dessus (Table 1). Pour chaque type de paysage nous avons
décliné I'’hypothése générale en sous hypothése.

Table 1. Différents usages pris en compte dans le modéle

Impact des usages
Paysages Usages Fécondité Survie
Couple 1: usages | Fauche + -
complémentaires Paturage productif - +
Couple 2 : usages | Paturage productif - +
se compensant Paturage écologigue + +

1.3.1. Couple 1 : paysage composé de fauche / paturage productif

Ce paysage correspond au cas ou les deux usages sont complémentaires. Chaque usage
est favorable a un trait de vie différent (survie ou fécondité) (Fig 1a et Table 1).

L’hypothése associée est que la relation entre proportion d’'usages et taux de croissance des
oiseaux n'est pas monotone, la structure du paysage a un fort effet sur ces taux de
croissance.

Dans ce type de paysage, on s'attend a des interactions fortes entre les deux usages, qui
seront d’autant plus fortes que les interfaces entre les deux usages seront nombreuses et
donc que la structure du paysage sera complexe.

1.3.2. Couple 2. Paturage productif / paturage écologique

Ce paysage correspond au cas ou les deux usages se compensent Fig 1b.

L’hypothése associée est que la relation entre proportion d’'usages et taux de croissance des
oiseaux est linéaire, la structure du paysage a donc peu d’effet sur les taux de croissance.
Etant donné I'absence de complémentarité entre les usages (Table 1), la structure du
paysage ne devrait pas avoir d’effet sur les taux de croissance.

1.3.3 Paysages composes de trois usages
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Enfin, le paysage composé de trois usages permet de déterminer les principaux mécanismes
dans un contexte ou compensation et complémentarité sont présentes.

L’hypothése associée a ce triplet d'usage est que la proportion des trois usages a un fort
effet sur les taux de croissance des oiseaux, et a proportion d’'usages donnée, la structure du
paysage explique la variabilité des taux de croissance.

1.3.4 Génération des paysages aléatoires et indicateurs d’hétérogénéité

Pour explorer la plus grande diversité possible de paysages en termes de proportions
d’usages et de structure nous avons implémenté dans le modéle des processus de Neyman-
Scott (Ripley, 1977). Ces processus générent des paysages présentant des niveaux
variables d’agrégation des usages. lls permettent ainsi d'explorer une large gamme de
structures plus rapidement qu’avec des algorithmes basés sur des lois uniformes.

Pour chaque paysage composé de deux usages, 38 100 paysages ont été simulés, et
117 000 pour le paysage composé de trois usages. Deux indicateurs décrivent les
caractéristigues de composition et de structure des différents paysages. Le premier
correspond aux proportions des différents usages présents dans le paysage. Le second
gualifie la structure des paysages a partir du calcul de la longueur totale des interfaces entre
les différents usages. Enfin, pour chaque paysage, le modéle simule le taux de croissance
des populations d’oiseaux entre deux années.

2. RESULTATS

2.1. Deux usages complémentaires

Les simulations montrent un effet non monotone de la proportion de fauche sur le taux de
croissance des populations d'oiseaux (Fig 3). Les meilleurs taux de croissance sont obtenus
pour des proportions de fauche intermédiaires. Pour une proportion de fauche donnée, on
constate cependant une large variance dans la gamme des taux de croissance, surtout aux
proportions de fauche intermédiaires. Pour une proportion de fauche donnée (60% dans
'exemple de la Fig 3), la variance des taux de croissance est fortement expliquée par la
structure du paysage. Les forts niveaux d’indice de structure favorisent les taux de
croissance des populations d'oiseauy, illustrant I'importance des surfaces de contact entre
différents usages dans le cas d’habitats complémentaires. Cela confirme donc I'hypothése
associée au couple d’'usage 1 selon laquelle au-dela de la proportion des différents usages,
la structure du paysage est un moteur (ou déterminant) important des populations d’'oiseaux
en paysages composés d’habitats complémentaires.

2.2. Deux usages se compensant

Les simulations montrent une relation linéaire entre la proportion des différents usages et les
taux de croissance des vanneaux (Fig 3). La totalité de la variance des taux de croissance
s'explique par la proportion des usages et a proportion d'usage constante la structure du
paysage n'a pas d'effet sur les taux de croissance. Ces résultats sont conformes avec
I’hypothese associée au couple d’'usage 2.

2.3. Trois usages

Les simulations montrent que la proportion des différents usages a un fort effet sur les taux
de croissance maximum et minimum (Fig 4) des populations d'oiseaux. Le principal
paramétre contrdlant les populations d’oiseaux est la proportion de pature écologique dans
le paysage. A proportion de pature écologique constante, on retrouve une relation non
monotone entre le ratio fauche / pature productive et les taux de croissance maximum des
oiseaux. La différence entre les taux de croissance minimum et maximum est cependant
assez élevée, surtout aux faibles proportions de péature écologique et aux proportions
intermédiaires de fauche et de pature productive. Pour les situations ou il existe une forte
différence entre le taux de croissance maximum et minimum, la structure du paysage
apparait comme un facteur important de la variation des taux de croissances (résultats non
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montrés). On retrouve le comportement général des paysages a deux usages. La proportion
est le pilote principal des taux de croissance et la structure du paysage explique bien la
variance de ces taux de croissance a proportion d'usage constante, les résultats sont
conformes avec I'hypothése associée au triplet d'usages.

Figure 3. Effet de la proportion des usages et de la structure du paysage sur les taux de
croissance des populations d’oiseaux (deux usages)
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Figure 4. Effet de la proportion des usages et de la structure du paysage sur les taux de
croissance des populations d’oiseaux dans un paysage a trois usages
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Les paysages sont composés de trois types d'usages : pature productive (fécondité défavorable,
survie juvénile favorable), pature écologique (fécondité favorable, survie juvénile favorable) et
fauche (fécondité favorable, survie juvénile défavorable) Pour chaque combinaison des trois
proportions d’'usages les graphiques montrent le taux de croissance maximum (Fig. 4.a) et le taux
de croissance minimum (Fig. 4.b.) au sein de I'ensemble des paysages correspondant aux trois
proportions d’usages.
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3. DISCUSSION

Nos résultats montrent qu’au niveau des paysages, la proportion des différents usages est le
premier pilote des effets de I'agriculture sur les populations de vanneaux huppés. Dans le
cas d'usages complémentaires, la structure du paysage est une composante secondaire
importante de I'effet du paysage sur ces populations. A proportion d'usages constante des
paysages ayant de fortes valeurs d’'indice de structure (i.e. une structure spatiale complexe)
sont plus favorables aux oiseaux étudiés.

Nos résultats ont mis I'accent sur I'importance relative de la structure du paysage et de la
proportion des différents usages sur les performances écologiques des paysages agricoles.
Des travaux récents (Teillard, et al., 2009) ont étudié I'effet de la proportion des différents
usages sur le trade-off entre production et conservation a I'échelle d’'une exploitation
agricole. lls montrent que I'optimisation simultanée des performances productive et
écologique n’est pas possible et que la proportion des usages est une variable clef dans
I'arbitrage entre production et conservation des oiseaux. Nos résultats montrent qu’au-dela
des proportions des différents usages, I'agencement spatial des usages est un facteur
important pilotant les dynamiques des oiseaux. Dans I'hypothése ou I'agencement spatial
des usages aurait un effet négligeable sur la production comparativement a l'effet de la
proportion des différents usages agricoles, I'agencement spatial des usages apparaitrait
alors comme un levier majeur de la conciliation entre production et conservation. Augmenter
I'hétérogénéité d’'un paysage agricole, en modifiant 'agencement serait un moyen d’accroitre
les performances écologique du systeme en limitant les pertes au niveau de la production.
Les paysages agricoles sont composés d'une somme de territoires d’exploitation en
interaction et dans chaque exploitation, I'agencement spatial des usages résulte de
l'interaction entre les objectifs stratégiques de I'éleveur (Coleno and Duru, 1998), les
contraintes physiques de son parcellaire et les variations de son environnement (Morlon and
Benoit, 1990). Tous les niveaux d'agencement spatial des usages agricoles au sein des
paysages ne sont donc pas envisageables sur le plan agronomique et la délimitation de
'ensemble des paysages possibles demande soit de modéliser explicitement les
mécanismes d’'allocations des usages par les agriculteurs soit de recourir a des scénarios
construits en collaboration avec eux et les autres acteurs de la conservation.

Du point de vue de la gestion, I'hétérogénéité au sein des paysages agricoles ne peut donc
pas étre pensée a l|'échelle d'une seule exploitation mais a celle d'un ensemble
d’exploitations agricoles. Par exemple, dans le cadre des mesures de gestion des
mosaiques d’habitats, les agriculteurs se coordonnent pour générer des paysages offrant
des conditions favorables aux différentes étapes du cycle de vie de la barge a queue noire.
La premiére évaluation écologique de ce type de mesure (Schekkerman, et al., 2008) a
montré que cette mesure n'était pas suffisante pour permettre le maintien a long terme des
populations. Les principales difficultés liées a ces mesures concernent la coordination entre
les acteurs. L'utilisation avec les acteurs des sorties de modéles prédictifs des dynamiques
écologiques peut alors servir de catalyseur des processus de coordination. Dans le cas de la
conservation de la barge a queue noire cette coordination se fait autour d’'un SIG couplé a
un modele permettant d’évaluer I'impact des modes de gestion sur I'habitat des barges a
gueues noires (Melman, 2010). Au-dela de I'exactitude de la prédiction des effets des
usages sur les populations d'oiseaux, c'est la capacité a fédérer les acteurs autour d'un
projet de gestion collectif qui importe le plus dans ce type de démarche. Un plus grand
développement d’outils de coordination nous semble nécessaire pour trouver en conditions
réelles de terrain les niveaux d’hétérogénéité des paysages permettant le maintien des
performances écologiques tout en assurant de bonnes performances productives des
exploitations.
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