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Résumé

La modélisation dynamique des systémes écologiques constitue une méthode incontournable pour com-
prendre, prédire et controler la dynamique des écosystémes semi-naturels, qui fait intervenir des processus
complexes. Le principal objectif de cette thése est de développer un modéle permettant de simuler la dy-
namique & moyen terme de la végétation herbacée dans les prairies permanentes, en tenant compte a la
fois de la productivité et de la biodiversité. Les prairies sont des réservoirs présentant une forte biodiver-
sité végétale, qui soutiennent de nombreux services écosystémiques. Sur le plan agricole, cette importante
diversité contribue a la qualité de la production fourragére, et de plus, elle permet une plus grande ré-
sistance de la végétation face a des changements climatiques (réchauffement moyen, vagues de chaleur et
de sécheresse).

Pourtant, cette notion clé de biodiversité n’est que faiblement prise en considération dans la modélisation
de I'écosystéme prairial : elle est souvent absente ou alors présente sous une forme trés simplifiée. En
réponse a ces considérations, ces travaux de thése présentent la construction d’un modéle de succession
basé sur des processus, décrit par un systéme d’équations différentielles ordinaires, qui représente la
dynamique de la végétation aérienne des prairies tempérées. Ce modéle intégre les principaux facteurs
écologiques impactant la croissance et la compétition des espéces herbacées, et peut s’ajuster a n’importe
quel niveau de diversité, par le choix du nombre et de I'identité des espéces initialement présentes dans
I’assemblage. Ce formalisme mécaniste de modélisation nous permet alors d’analyser les relations qui lient
diversité, productivité et stabilité, en réponse a différentes conditions climatiques et différents modes de
gestion agricole.

Ce modéle mathématique représente la composition du couvert végétal par plusieurs variables d’état, qui
décrivent les valeurs de biomasse d’espéces dominantes ou de type fonctionnel de plantes. Or la taille
du réservoir initial d’espéces considérée peut avoir des conséquences sur les résultats de la dynamique
simulée de I’écosystéme, en terme de productivité, de diversité et de stabilité. Ce choix peut également
influencer la sensibilité du modéle a différents paramétres de forgage qui le composent. Pour traiter cette
question, nous développons une méthode basée sur les outils d’analyse de sensibilité, pour comparer les
comportements de versions alternatives du modéle, qui se distinguent par leur niveau de diversité qu’elles
considérent. Soulignons que cette méthodologie présente un aspect novateur, en effectuant I'analyse de
sensibilité du modéle par l'utilisation d’arbres de régression multivariée. Nous évaluons et comparons la
sensibilité de chacune de ces versions alternatives du modéle aux paramétres de controle clés du modéle,
qui sont liés & la fertilité du sol, au climat et a la gestion agricole. Nous établissons que la sensibilité de la
structure de la communauté et de ’homogénéité de la répartition des espéces au sein de ’assemblage aux
paramétres de controle différe considérablement selon le niveau de diversité considéré. Nous montrons un
glissement, en réponse a ’augmentation de la taille du réservoir d’espéces, depuis une forte importance
de la fertilité du sol vers une forte importance d’intensité du traitement agricole.

Ces résultats soulignent alors le besoin de prendre en compte le réle clé joué par la biodiversité dans
les modéles de I’écosystéme prairial, de par son impact sur le comportement des dynamiques simulées.
De plus, pour rendre correctement compte des interactions au sein de la végétation, le nombre d’espéces
considéré dans le modéle doit étre suffisamment important. Enfin, nous comparons les simulations de
végétation de ce modéle a des mesures issues de deux sites expérimentaux, la prairie de fauche d’Oen-
singen, et le paturage de Laqueuille. Les résultats de ces comparaisons sont encourageants et soulignent
la pertinence du choix et de la représentation des processus écologiques clés qui composent ce modéle
mécaniste.

Ce travail de thése propose donc un modéle, en total adéquation avec les besoins actuels en terme de
modélisation de I’écosystéme prairial, qui permet de mieux comprendre la dynamique de la végétation
herbacée et les interactions entre productivité, diversité et stabilité.






Abstract

Dynamic modelling of ecological systems is an essential method to understand, predict and control the
dynamics of semi-natural ecosystems, which involves complex processes. The main objective of this PhD
thesis is to develop a simulation model of the medium- and long-term dynamics of the herbaceous ve-
getation in permanent grasslands, taking into account both biodiversity and productivity. Grassland
ecosystems are often hot spots of biodiversity, which contributes to the temporal stability of their ser-
vices. On an agricultural perspective, this important biodiversity contributes to the forage quality, and
besides, it induces a higher ability of the vegetation cover to resist to different climatic scenarios (global
warming, heat and drought waves).

However, this key aspect of biodiversity is only poorly included in grassland models : often absent of
modelling or included in a very simple form. Building on those considerations, this PhD work exposes the
writing of a process-based succession model, described by a system of Ordinary Differential Equations
that simulates the aboveground vegetation dynamics of a temperate grassland. This model implemented
the main ecological factors involved in growth and competition processes of herbaceous species, and could
be adjust to any level of diversity, by varying the number and the identity of species in the initial plant
community. This formalism of mechanistic models allows us to analyse relationships that link diversity,
productivity and stability, in response to different climatic conditions and agricultural management.

In mathematical grassland models, plant communities may be represented by a various number of state
variables, describing biomass compartments of some dominant species or plant functional types. The size
of the initial species pool could have consequences on the outcome of the simulated ecosystem dynamics
in terms of grassland productivity, diversity, and stability. This choice could also influence the model
sensitivity to forcing parameters. To address these issues, we developed a method, based on sensitivity
analysis tools, to compare behaviour of alternative versions of the model that only differ by the identity
and number of state variables describing the green biomass, here plant species. This method shows an
innovative aspect, by performing this model sensitivity analysis by using multivariate regression trees. We
assessed and compared the sensitivity of each instance of the model to key forcing parameters for climate,
soil fertility, and defoliation disturbances. We established that the sensitivity to forcing parameters of
community structure and species evenness differed markedly among alternative models, according to
the diversity level. We show a progressive shift from high importance of soil fertility (fertilisation level,
mineralization rate) to high importance of defoliation (mowing frequency, grazing intensity) as the size
of the species pool increased.

These results highlight the need to take into account the role of species diversity to explain the behaviour
of grassland models. Besides, to properly take into account those interactions in the grassland cover, the
considered species pool size considered in the model needs to be high enough. Finally, we compare model
simulations of the aboveground vegetation to measures from two experimental sites, the mowing grassland
of Oensingen, and the grazing grassland of Laqueuille. Results of these comparison are promising and
highlight the relevance of the choice and the representation of the different ecological processes included
in this mechanistic model.

Thus, this PhD work offers a model, perfectly fitting with current needs on grassland modelling, which
contribute to a better understanding of the herbaceous vegetation dynamics and interactions between
productivity, diversity and stability.
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Introduction générale

1. Contexte du projet de thése

La modélisation dynamique des systémes écologiques constitue une méthode incontournable pour com-
prendre, prédire et contréler la dynamique des écosystémes semi-naturels, qui fait intervenir des processus
complexes a différentes échelles spatio-temporelles. Le principal objectif de cette thése est de développer
un modéle de simulation de la dynamique & moyen et long terme de la végétation herbacée dans les prai-
ries permanentes, en tenant compte a la fois de la biodiversité et des principaux services écosystémiques
(production végétale, stockage du carbone). A origine du projet, cette modélisation vise ensuite a étre
intégrée, comme sous-modéle, au modeéle dynamique spatialement explicite WoodPaM (Gillet, 2008b),
construit en raffinant le modéle PATUMOD (Gillet et al., 2002). Ce dernier décrit la dynamique de la
végétation de I’Arc Jurassien a I’échelle du paysage, comprenant des prairies, des foréts et des paturages
boisés. Ce modéle WoodPaM a fait 'objet de récentes améliorations depuis sa formulation originale de
2008 et la modélisation de la dynamique des espéces ligneuses s’est vue sensiblement améliorée (Peringer
et al., 2013, 2016; Gavazov et al., 2013).

En revanche la formulation de la strate herbacée est restée inchangée depuis la formulation originale du
modéle. Dans la version actuelle de WoodPaM, la végétation herbacée est représentée dans chaque cellule
de la grille spatiale par quatre compartiments (homécies) correspondant aux recouvrements relatifs des
grands types de communautés végétales identifiables dans les paturages boisés (prés paturés, pelouses
maigres, friches et sous-bois). Pour définir ce sous-modéle comptant pour la strate herbacée, le projet
initial visait & construire des modéles alternatifs basés sur différentes variables d’état (communautés
herbacées, groupes socio-écologiques d’espéces indicatrices, espéces dominantes, stratégies primaires de
croissance des plantes (compétitrices, tolérantes au stress, rudérales correspondant & la théorie CSR
(Grime et al., 1988)), types fonctionnels, traits fonctionnels moyens). La résistance et la résilience des
écosystémes seront évaluées a partir de la simulation de différents scénarios de changements climatiques
(réchauffement moyen, vagues de chaleur et de sécheresse), biotiques (pullulations de campagnols) et
anthropiques (pratiques agricoles).

Mon projet de thése s’est construit et vu affiné en réponse aux résultats trouvés et son orientation a
sensiblement évolué par rapport au projet initial. En accord avec un premier objectif initialement défini,
ces travaux de thése ont bien mené au développement d’un modéle de simulation de la dynamique & moyen
terme de la végétation herbacée dans les prairies permanentes et les paturages. Cependant, l'interaction
de la végétation herbacée avec la végétation ligneuse n’a pas été abordée et la dynamique de la végétation
des paturages-boisés n’a ainsi pas été traitée. Il a été a la place choisi de recentrer ce projet de thése
au seul écosystéme prairial et d’explorer en détails sa modélisation. Contrairement & un second objectif
initialement défini, ce modeéle n’a ainsi pas été exploité pour remplacer le sous-modéle ‘herb’ du modéle
dynamique spatialement explicite WoodPaM. La dimension spatiale n’a en effet pas été abordée dans
le cadre de ces travaux de thése. En revanche, le troisiéme objectif initialement défini a été atteint en
construisant un modéle générique applicable a la gestion adaptative de ces écosystémes semi-naturels,
dans le cadre de I’écologie de la conservation. Modéle qui peut alors étre utilisé pour tester a partir de
différentes simulations la résilience et la résistance du couvert végétal d’une parcelle donnée.

Mathématicien de formation (Master 2 recherche en ingénierie mathématique), j’ai accordé une trés grande
importance au formalisme employé pour écrire les équations différentielles qui composent le modéle. Une



2 Introduction générale

large partie de mes travaux de thése a été focalisée sur la recherche d’une approche pertinente pour
que des développements issus de la théorie mathématique puissent apporter des éléments de réponse a la
problématique de thése. En particulier, j’ai questionné ’existence d’un lien entre deux approches distinctes
de modélisation : (i) une approche mathématique portée sur une analyse minutieuse de processus précis
composant un systéme, modeéle qui est alors simple vis-a-vis du nombre de paramétres qu’il contient ; (1)
une approche écologique portée sur la compréhension et ’explication de données issues de mesures de
I’écosystéme. Les modéles associés intégrent alors un nombre plus important de processus, conduisant a
un nombre souvent élevé de paramétres rendant toute analyse mathématique difficilement réalisable. Une
grande importance est en revanche accordée a I’estimation des valeurs des paramétres de ces modéles.

Ma thése s’est alors initialement construite autour de deux facettes, I'une davantage "mathématique",
Pautre plutdt "écologique". Dans ce premier volet, finalement abandonné faute de résultats concluants,
j’ai questionné la dynamique spatialement explicite par patch de la végétation en réponse aux mouvements
d’une population d’herbivores. Le second volet porte sur la modélisation de la végétation herbacée d’une
prairie et constitue ’ensemble des résultats de cette thése, dont la structure est donnée ci-dessous.

2. Contexte thématique

2.1. Services écosystémiques soutenus par la diversité prairiale

Les prairies permanentes semi-naturelles sont fréquemment de hauts-lieux de la biodiversité (Marriott
et al., 2004). Dans certaines prairies européennes, ayant fait 'objet d’une longue gestion extensive reposant
sur une faible intensité de paturage et fauche, on observe les communautés végétales présentant le record
mondial de richesse spécifique & une échelle fine. On peut en dénombrer jusqu’a trois espéces herbacées
sur 1 mm? et 89 a ’échelle de 1 m?. Les foréts primaires tropicales présentent une diversité spécifique
supérieure, mais sur de plus larges échelles (Wilson et al., 2012).

Les prairies permanentes montrent d’importantes valeurs écologiques, culturelles et économiques, et la
forte biodiversité végétale qui compose ces écosystémes soutient de nombreux services écosystémiques
(Gaujour et al., 2012; Mauchamp et al., 2012). Van Oijen et al. (2018) ont référencé les bénéfices clés portés
par cette importante biodiversité. Sur le plan agricole, des prairies composées d’un nombre élevé d’espéces
présentent, par rapport & celles faiblement diversifiées, de fortes valeurs nutritives, une consommation
supérieure de fourrage paturé par le bétail (Liischer et al., 2014) et la production d’un lait plus riche
en protéines (Stergiadis et al., 2015). En outre, cette biodiversité soutient des services de régulation
de I’écosystéme telles qu’une meilleure résilience de I'écosystéme aux événements climatiques extrémes
(sécheresse), une résistance accrue aux nuisibles (par exemple, pullulation de rongeurs) et une plus forte
pollinisation (Rutledge et al., 2017). Ce lien fort entre biodiversité et services écosystémiques s’observe
ainsi & plusieurs niveaux, et ces communautés riches en espéces ont tendance & présenter un meilleur
fonctionnement que les monocultures (Mace et al., 2012). Cette biodiversité contribue également au
maintien et a la stabilité a long terme de ces services.

2.2. Réponse des communautés végétales aux contraintes

Plusieurs études ont révélé, ces derniéres années, des changements dans la structure et la composition des
communautés végétales des prairies en Europe (Gillet et al., 2016; Homburger and Hofer, 2012; Mitchell
et al., 2017; Wesche et al., 2012). Les causes de ces changements sont liées aux contraintes climatiques
— réchauffement, événements extrémes —, anthropiques — changements techniques et socio-économiques
dans la gestion — ainsi qu’a diverses perturbations périodiques ou aléatoires - pullulation de rongeurs.
L’intensification ou ’abandon de 1'utilisation des terres peuvent tous deux mener a d’importantes réduc-
tions du niveau de biodiversité végétale, engendrant des impacts négatifs sur les services écosystémiques
associés. L’'impact de l'intensité de I'utilisation des terres sur la diversité a pu étre observé a la suite de
la "révolution verte" qui s’est produite au milieu du XX siécle. Celle-ci a en effet conduit & une nette
intensification dans la gestion agricole de trés nombreuses parcelles, voire & leur abandon lorsque cette
intensification n’était pas réalisable. En cas d’abandon, le couvert végétal tend a évoluer vers un peu-
plement faiblement diversifié, dominé par des herbes hautes ou des plantes herbacées non graminoides,
pouvant persister plusieurs décennies avant que les espéces ligneuses n’empiétent sur la prairie (Ellenberg,
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1996). La prolifération de ces deux formes de gestion sur les prairies ont mené a une homogénéisation et
a une perte de diversité dans ces habitats (Isselstein et al., 2005; Stoate et al., 2009).

Il est & noter en particulier que le niveau de fertilisation et I'intensité des régimes de défoliation ont
été identifiés comme étant les deux principaux vecteurs de diminution de la richesse en espéces des
communautés végétales observées dans les prairies productives (Gaujour et al., 2012; Mauchamp et al.,
2014, 2016). Le centre thématique européen sur la biodiversité (European Topic Center on Biological
Diversity) a évalué, lors d’une étude réalisée en 2009 (EU-COM, 2009), I’état de conservation des prairies
européennes, et a montré que moins de 20 % de ces habitats sont répertoriés dans un "état favorable".
Cette étude fait directement écho a la dégradation observée de la flore des prairies naturelles et semi-
naturelles d’Europe Centrale et de 'Ouest. Ces études soulignent le réle essentiel joué par les activités
anthropiques sur la diversité de ces milieux et souligne que le type de gestion agricole utilisé sur la
parcelle joue un role déterminant dans le maintien et la restauration de ces hauts niveaux de biodiversité
du couvert végétal (Botkin et al., 2007; Van Calster et al., 2008).

2.3. Diversité, productivité et stabilité de I’écosystéme

Ces études s’accordent a établir que le niveau d’intensification des pratiques agricoles est négativement
corrélé avec le niveau de diversité de I’assemblage prairial. La biodiversité agit sur les fonctions portées par
I’écosystéme & travers les relations suivantes : le nombre et l'identité des espéces présentes, I'uniformité de
leur répartition dans l’assemblage, leurs traits fonctionnels et leurs interactions (Fetzer et al., 2015). L'une
de ces fonctions, fondamentale au regard des objectifs de production d’une exploitation agricole dans le
cas de I’élevage laitier, est la productivité de la végétation d’une parcelle. Il apparait alors intéressant de
s’interroger sur la facon dont la productivité de ’écosystéme prairial se voit influencée par la richesse des
espéces de plantes vasculaires.

D’aprés des mesures réalisées directement sur le terrain, la richesse locale en espéces herbacées présentes
dans les prairies tempérées naturelles et semi-naturelles montre une relation unimodale avec la producti-
vité. La biodiversité maximale s’observe pour des niveaux de productivités intermédiaires (Dengler et al.,
2014). Les observations du terrain et les expériences réalisées directement sur les prairies semi-naturelles
suggérent que les communautés les plus productives correspondent & celles qui sont les moins diversifiées,
mais aussi les moins résistantes. En revanche, des expériences en prairie fondées sur des mélanges artifi-
ciels d’espéces (ou l'on vient semer et maintenir des assemblages précis d’espéces dans chaque parcelle)
ont montré une corrélation positive entre la richesse des espéces et la productivité de lassemblage (Hec-
tor et al., 1999; Reich et al., 2012). Une méta-analyse a récemment été réalisée a partir de ces études
expérimentales sur les assemblages artificiels d’espéces. Elle a établi que la richesse en espéces de ce
milieu améliore la résistance de la productivité des prairies face a des événements climatiques extrémes,
mais pas son taux de récupération (Isbell et al., 2015). Ainsi, dans de telles communautés artificielles,
Iaugmentation de la richesse en espéces contribue a stabiliser la biomasse totale de toute la communauté,
mais déstabilise la dynamique de chacune des populations la constituant (de Mazancourt et al., 2013;
Gross et al., 2013).

Parallélement, cette relation étroite entre productivité et biodiversité joue un role essentiel dans la rési-
lience a long terme des fonctions de 'écosystéme et dans la résistance de 'assemblage (Oliver et al., 2015).
Rappelons que la résistance d’un systéme se définit par sa capacité a présenter une réponse d’amplitude
modérée a une perturbation (Holling, 1994). La résilience d’un écosystéme se définit, elle, par sa capa-
cité d’adaptation, en réponse a une perturbation importante, pour retourner vers son fonctionnement
normal, en évitant de basculer vers un état défavorable (Holling, 1973). Malgré un contraste dans les
résultats des études expérimentales réalisées sur prairie semi-naturelles et artificielles, 1ié & la complexité
des interactions entre diversité, productivité et stabilité, il apparait, pour une majorité de cas, que la
biodiversité limite 'impact des conditions externes et de stress environnementaux sur l’assemblage. Cet
effet tampon s’explique par la diversité fonctionnelle des espéces et par leurs réponses différenciées a
différents processus (Yachi and Loreau, 1999; McCann, 2000).

D’une fagon plus globale, nous observons que les écosystémes du monde entier subissent des changements
sans précédent, marqués par une disparition importante d’espéces qui s’observe sur un large éventail
d’écosystémes et de niveaux trophiques (Ceballos et al., 2015). Dans les prairies semi-naturelles, la dy-
namique de la richesse des espéces végétales se voit principalement influencée par la présence du bétail
qui influence la répartition des espéces et la biodiversité que ’'on peut retrouver a I’échelle d’un paysage.
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2.4. Différentes approches de modélisation

Puisque cette biodiversité joue un role central dans de nombreuses fonctions de 1’écosystéme prairial,
et que les différentes approches expérimentales ne suffisent pas & fournir une explication générale sur le
lien entre diversité, productivité et stabilité, il devient primordial de considérer le role que peut jouer
I’approche par modélisation pour rendre compte de ces relations complexes. En la matiére, les modéles
constituent des outils puissants pour tester les prédictions de théorie écologiques. En considérant les défis
auxquels les écosystémes prairiaux se voient confrontés aujourd’hui, il apparait pertinent de construire, a
partir des connaissances scientifiques actuelles, des modéles intégrant cette notion de diversité végétale.
De tels modéles permettent de visualiser les objectifs de gestion attendus et contribuent & faciliter la mise
en place de mesures de gestion en tenant compte des trois volets précédemment cités, & savoir diversité,
productivité et stabilité.

Van Oijen et al. (2018) proposent de classifier les modeéles d’écosystéme prairiaux en trois catégories : (A)
statiques, c’est-a-dire construits avec une vision empirique, ou dynamiques, dans lesquels I'on distingue
(B) les modeéles basés sur des processus et (C) les modéles intégrés. Ces catégories sont résumées dans le
Tableau I.1.

TABLEAU 1.1 — Résumé des différentes approches de modélisation et de leurs caractéristiques. Tableau extrait
de Van Oijen et al. (2018).

Empirical Models

Process-Based Models

Integrated Models

Ecological

Biogeochemical

Agricultural

Characteristics

Static/Dynamic

Statistical models
(regression etc.)

Static

Flexibility ; ease of use;

Small models focusing
on biotic interactions ;
elegant mathematics

Dynamic

Explaining general
ccological patterns

Parameter-rich models
of cycling of carbon,
nutrients, water

Dynamic

Long-term predictions

Parameter-rich models
of phenology and
yield formation

Dynamic

Short-term prediction of

Hierarchical models
that include process-based
models and human agants

Dynamic

Comprehensive ; scope for

rengths . . . . . of biogeochemical .. . .
Sreng spatial heterogeneity including species & . productivity assessing policy
: . . cyclesand soil pools ‘ ‘
interactions
Weaknesses inherited from
- . Abiotic effects and spatial ~Limited capacity for yield ~ No long-term predictive i
Non-predictive outside . . . . . component models ;

Weaknesses heterogeneity poorly forecasting ; no spatial capacity ; no spatial

calibration range difficult to parameterize

accounted for
and test

heterogeneity /biodiversity —heterogeneity /biodiversity

(A) Les modeéles empiriques sont établis par une analyse statistique de données de biodiversité. Ils
analysent de fagon statique les liens entre variables réponse et variables de contrdle. Ces modéles
statistiques offrent une représentation des effets principaux et des interactions. Ce sont des outils
utilisés & des fins descriptives, qui constituent souvent de bons modéles prédictifs. En revanche, ils
n’expliquent pas les processus sous-jacents.

Les modéles basés sur les processus (Process Based Models) se définissent comme des modéles dy-
namiques qui représentent explicitement les processus et mécanismes impliqués dans la description
de la biodiversité et de la productivité. Cette catégorie comprend un trés large éventail de modéles
qui différent tant par leur complexité (ie. le nombre de paramétres et des variables considérés) que
par leur domaine d’application (ie. échelle spatio-temporelle considérés, questions de recherches
pour lesquelles ils sont congus et calibrés). Ces PBM peuvent étre de trois natures (Van Oijen
et al., 2018) : (1) modéles écologiques, (2) modéles biogéochimiques, (3) modéles agronomiques.
(1) Les modéles écologiques sont construits a partir d’un nombre restreint de variables et de
paramétres, et peuvent correspondre & des modéles définis avec un formalisme mathéma-
tique élégant. Ils visent & étudier des tendances et des mécanismes généraux plutdét qu’une
dynamique spécifique liée & un écosystéme précis.
a. Les modéles biogéochimiques sont & l'inverse construits & partir d’un grand nombre de
variables et de paramétres dans le but de simuler en détail les interactions entre le sol, la
végétation et 'atmosphére en tenant compte des cycles biogéochimiques du carbone, de 'eau
et des nutriments.
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(3) Les modeles agronomiques correspondent également a des modéles complexes, mais établis
dans le but de prédire et d’analyser la production fourragére d’une parcelle.

(C) Enfin, les modéles intégrés (en particulier individus centrés), simulent explicitement les interactions
avec les agents humains et sont construits a partir de réseaux probabilistes. Ils sont des outils d’aides
a la prise de décision s’adressant, entre autres, aux responsables politiques.

Enfin, Van Oijen et al. (2018) caractérisent les modéles écologiques basés sur des processus par la force
de ces modéles pour expliquer des comportements généraux liant biodiversité, productivité et stabilité.
Construire un modéle sur ce formalisme nous semble donc trés pertinent pour étudier ces interactions.
Il constituera un outil efficace pour mieux appréhender les relations trés complexes existant dans les
paturages, entre la biodiversité et la disponibilité en minéraux.

Cette observation est également soulignée par Taubert et al. (2012) dans une revue des modéles prairiaux,
qui cible le besoin d’approches de modélisation axées sur la relation entre le niveau de diversité et les
fonctions des écosystémes, tout en intégrant des processus de compétition pour 1’eau, ’azote, la lumiére
et l'espace. Intégrer de fagcon dynamique cette notion de biodiversité dans les modéles est I'une des
priorités majeures référencées par Kipling et al. (2016b), voir Figure 1.1. En outre, elle constitue la
thématique centrale de programmes de recherche, tel le programme frangais MODIPRAS, financé par
le méta-programme INRA ECOSERV, et développé par un partenariat entre instituts européens de
recherche. Soulignons que les travaux de cette thése ont été intégrés a ce projet, en ouvrant ainsi la voie
& de nouvelles idées et perspectives, en lien avec cette priorité de modélisation.

La modélisation développée dans cette thése s’appuiera sur ce formalisme de modélisation & partir duquel
nous construirons un modeéle écologique (PBM) qui intégre explicitement cette notion clé de biodiversité.
Nous choisissons cette approche mécaniste de modélisation dans la mesure ou elle nous permet a la fois
d’évaluer ’état d’équilibre de composition d’un assemblage en réponse & un choix de gestion agricole,
mais également de simuler la dynamique en fonction du temps de cet assemblage.

impacts
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FI1GURE I.1 — Résumé graphiques des quinze priorités et défis a considérer dans les prochains travaux
de modélisation de ’écosystéme prairial en Europe. Figure extraite de (Kipling et al., 2016b).
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2.5. Modéles de I’écosystéme prairial et biodiversité

De nombreux modéles mathématiques décrivant explicitement la dynamique de 1’écosystéme prairial basés
sur des processus écologiques ont été développés. Quelques revues, non exhaustives, de ces modélisations
sont disponibles (Snow et al., 2014; Taubert et al., 2012; Wiegand et al., 2008; Van Oijen et al., 2018).
La large majorité des modeéles de ’écosystéme prairial publiés jusqu’a présent portent sur des prairies
monospécifiques (Duru et al., 2009; McCall and Bishop-Hurley, 2003; Schapendonk et al., 1998), sur
des mélanges d’herbes et de légumineuses (Lazzarotto et al., 2009; Thornley, 1998), ou prennent en
considération une communauté multispécifique, mais dont la composition est supposée constante dans le
temps (Jouven et al., 2006a; Riedo et al., 1998). Ainsi, dans une revue de treize modéles de I’écosystéme
prairial (modéles écologiques PBM), voir Tableau 1.2, seuls deux considéraient plus de trois espéces ou
types fonctionnels de plantes différents (Taubert et al., 2012) : GraS, un modéle de succession végétale
(Siehoff et al., 2011) et STEPPE, un modéle des prairies semi-arides (Coffin and Lauenroth, 1990).
Cependant, aucun d’eux ne distingue explicitement les espéces ou groupes d’espéces dans les simulations
de la dynamique de la biomasse de la végétation au sein de I’assemblage.

TABLEAU 1.2 — Tableau bilan exposant pour chacun des treize modéles synthétisés par Taubert et al.
(2012) les facteurs abiotiques, les ressources sur lesquelles ont lieu les processus de compétition, et le
niveau de diversité inclus dans assemblage prairial ; (S) désigne une seule espéce (par exemple Lolium
perenne), (PFT) désigne des types fonctionnels de plantes (graminées ou légumineuses), (GMS) désigne
une communauté entiére. Tableau extrait de Taubert et al. (2012).

Species representation

(S : single species,

PFT : plant functional types
GMS : generic mean species)

Modeled intra-/-inter
specific competition
for which resources

Model Abiotic factors included

S PFT GMS
Schi s and o . o . .
K(;olf))frf)ms an Radiation, air temperature, soil nitrogen content Light, nitrogen (3)
Radiation, air and soil temperature, soil water
Hurley Pasture and nitrogen content, wind speed, atmospheric . .
Light, nitrogen, wate 1
Model COq concentration, precipiation, vapor 1ent, nitrogen, water ™)
pressure, (symbiotic N fixation)
Radiation, air and soil temperature, soil water
PaSim and nitrogen coptent7 Wi.ll(jl sp4e6d7 atmospheric Light, nitrogen, water (1)
CO2 concentration, precipitation, vapor
pressure, snow cover, (symbiotic N fixation)
Coughenour et al.  Soil nitrogen content Light, nitrogen (3)
Detling et al. Radiation, ai.r z.md.soil tCIanI‘at:llI‘Q soil water Light (1)
content, precipitation, photoperiod
Coffin and . L
Lauenroth Air temperature, precipitation Water (15)
Duru ot al. Radiation, air temperature, soil. water, nitrogen Light 3)
and phosphor content, seasonality
Acevedo and (1)
Raventos
LINGRA Radi‘a‘Fion.7 air temperature, soil water content, Light, water (1)
precipitation
Radiation, air and soil temperature, soil water
GEM and nitrogen coptent7 Wi.ll(.i sp4e6d7 atmospheric Nitrogen, water (1)
CO2 concentration, precipitation, vapor
pressure, (symbiotic N fixation)
GREENLAB Air temperature, soil water content - (1)
Reuss and Innis Ai.r arlld soil temperature, so.il \fvator con‘Fcn‘c7 Nitrogen (1)
soil nitrogen content, (symbiotic N fixation)
GraS-Model - Space (10)

A ce jour, trés peu de modeéles de prairies prennent & la fois en compte les changements de composi-
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tion et de la biomasse du couvert végétal, dans le contexte de prairies semi-naturelles multispécifiques
utilisées en paturages ou en praires de fauche. Or cette dynamique se révele tout simplement essentielle
pour comprendre les relations qui lient diversité, productivité et stabilité. En effet, la large majorité des
modéles prairiaux développés jusqu’a présent, se focalisent sur 'impact des pratiques agricoles sur la
production fourragére. Un exemple est le développement du dispositif ISOP (Information et Suivi Ob-
jectif des Prairies) qui vise & modéliser la production fourragére afin d’estimer la production récoltable
par région fourragére et par type de prairie (Ruget et al., 2006) ; dispositif qui s’appuie sur le modéle
générique de fonctionnement des cultures STICS (Brisson et al., 1998). Ces modéles intégrent de nom-
breux détails écophysiologiques et biophysiques issus des modéles de culture, mais ignorent en revanche
les changements temporels dans la composition taxonomique et fonctionnelle de la prairie. Pour aller
dans cette direction, Lauenroth et al. (1993) ont couplé un modéle individu centré décrivant les chan-
gements de composition en espéces au sein de I'assemblage (STEPPE) et deux modéles écosystémiques,
CENTURY rendant compte du cycle des nutriments du sol et de la production de biomasse, et SOIL-
WAT modélisant le bilan hydrique de la parcelle. Ce couplage a conduit au développement du modéle
ECOTONE, capable de simuler les transitions entre biomes (Peters, 2002). Des modéles biophysiques de
paturage permettent de simuler un couvert végétal décrit par plusieurs types fonctionnels ou espéces,
en fonction de différentes stratégies de gestion de la parcelle. Par exemple, CLASS-PGM est un modéle
générique de croissance en paturage (Vaze et al., 2009) ou DAIRYMOD ou encore SGS Pasture Model
(Johnson, 2016). Cependant, en utilisant un grand nombre de paramétres, ces modeéles sont complexes. Ils
se limitent donc au maximum & cing "espéces" différentes et ne sont pas calibrés pour décrire des régimes
de fauches. GEMINI (Soussana et al., 2012) est également un modéle biophysique qui décrit d’une fagon
trés détaillée la dynamique des écosystémes prairiaux. Ce modéle simule explicitement les mécanismes
de compétition, pour deux ressources essentielles, la lumiére et 1’azote, entre un nombre quelconque de
populations clonales, le long d’un profil vertical de la canopée et du sol. Les traits fonctionnels de plantes
sont utilisés pour expliquer la réponse de la productivité primaire de la biomasse aérienne (ANPP) et de la
structure de la communauté végétale aux différentes conditions de sol, de climat et de gestion — & savoir, le
paturage, la fauche et la fertilisation. Récemment des modéles mathématiques ont été construits a partir
de systémes d’équations différentielles stochastiques qui dérivent des équations de Lotka-Volterra, pour
simuler les changements de biomasse aérienne d’assemblage d’espéces herbacées. Ces modeéles visent a
expliquer la dynamique de ’assemblage des communautés végétales par la stochasticité environnementale
et démographique (de Mazancourt et al., 2013; Lohier et al., 2016).

En réponse a ce besoin identifié d’inclure la notion clé de biodiversité dans les modéles de 1’écosystéme
prairial, I'objectif de cette thése est de développer un modéle qui capture la dynamique d’un assemblage
prairial a la fois en termes de production et de composition. La production est décrite par une dynamique
sur la biomasse aérienne du couvert végétal, la composition en faisant varier nombre et l'identité des
espéces dans la communauté végétale initiale.

Néanmoins, inclure cette notion de diversité dans un modéle souléve quelques interrogations, car la prise
en compte exhaustive de la diversité des espéces de prairies dans un modéle mathématique est tout a fait
impossible, étant donné le trés grand nombre d’espéces de plantes vasculaires pouvant potentiellement
coexister au sein d’un tel écosystéme. A titre d’exemple, le réservoir régional d’espéces dans les prairies
permanentes sur I’ensemble du massif du Jura frangais dépasse le nombre de mille, sachant que le nombre
moyen d’espéces par prairie est de ordre de trente, variant de trois & quatre-vingt-douze (Mauchamp
et al., 2012). En conséquence, si 'on associe & chaque espéce potentiellement présente a I’échelle d’une
région une variable d’état dans le modéle, il en résulte une explosion de la complexité du systéme, qu’il
n’est pas raisonnable de prendre en considération. La richesse en espéces de cette végétation nécessite
donc d’étre synthétisée. Plusieurs approches sont alors possibles, en considérant par exemple des groupes
socio-écologiques d’espéces indicatrices, des espéces dominantes, des stratégies adaptatives selon le modéle
CSR, des types fonctionnels ou des traits fonctionnels moyens.

Le modéle CSR des stratégies adaptatives des plantes fut introduit par Grime (1974). I1 définit trois
types de stratégies primaires adoptées par les populations végétales pour croitre et persister en fonction
des conditions de leur environnement. Les facteurs externes affectant la biomasse végétale peuvent, selon
Grime (1977), étre regroupés en deux catégories : la premiére, qualifiée de stress, correspond aux condi-
tions environnementales qui agissent comme facteurs limitants sur la production végétale (par exemple le
mangque de lumiére, d’eau, de nutriments, ou des températures sous-optimales) ; la seconde, correspondant
aux perturbations, est associée aux processus de destruction partielle ou totale de la biomasse végétale
(par exemple liée a la fauche, 'herbivorie, l'action d’agents pathogénes, les gelées ou les incendies). Le
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Tableau 1.3 ci-dessous présente les quatre combinaisons obtenues en considérant des niveaux faibles ou
élevés de stress et de perturbation. Il apparait que seules trois combinaisons présentent des habitats
viables pour la végétation ; dans les habitats fortement perturbés ’ajout d’un stress sévére empéche le
rétablissement de la végétation. Grime et al. (1988) associent alors & chacune des trois combinaisons res-
tantes un type de stratégie primaire : plantes compétitrices C (aptitude a la compétition dans les habitats
les plus favorables, sans stress ni perturbations), plantes tolérantes au stress S (un ou plusieurs facteurs
limitants mais sans perturbations) et plantes rudérales R adaptées aux perturbations (dans des conditions
de croissance favorables mais avec de fortes et/ou fréquentes perturbations). Selon les caractéristiques
de son habitat et en fonction de ses traits fonctionnels hérités de son histoire évolutive, chaque espéce
de plante réalise un compromis entre ces stratégies primaires C, S et R, figuré par sa position dans un
triangle.

TABLEAU 1.3 — Le modeéle CSR exposant les trois stratégies primaires : plantes compétitrices, plantes
tolérantes au stress ou plantes rudérales. D’aprés Grime (1977).

Intensité des Intensité du stress
perturbations Faible Forte
Faible ‘ C - compétitrices S - tolérantes au stress
Forte | R - rudérales (Pas de stratégie viable)

Pour réduire le nombre de variables d’état décrivant la communauté végétale, une solution courante
consiste & s’appuyer sur les types fonctionnels de plantes (PFT) plutot que les espéces individuelles. Les
PFT peuvent étre considérées comme des "espéces moyennes théoriques". Ils combinent des paramétres
provenant d’un ensemble d’espéces plus ou moins apparentées - comme, par exemple les légumineuses,
les graminées ou les plantes herbacées non graminoides. Un PFT est un groupe d’espéces qui présentent
des traits fonctionnels similaires, dans leur réponse (i) aux contraintes et perturbations (liées a la gestion
agricoles), et dans leurs effets sur (i7) la fonction de I’écosystéme lui-méme (par exemple sur la production
fourragere) (Cruz et al., 2002, 2010; Duru et al., 2009; Graux et al., 2016). Le modeéle GraS (Siehoff et al.,
2011) simule la succession des espéces dominantes et des PFT décrite par une dynamique portant sur
le couvert végétal. Cette approche se distingue de la plupart des modéles de prairies agronomiques,
tels que ModVege (Calanca et al., 2016; Jouven et al., 2006a), qui se focalisent sur les changements
saisonniers a travers un ou plusieurs compartiments de biomasse, mais en supposant que la composition
de 'assemblage est, quant a elle, supposée constante. Des modéles individus centrés, décrivent de fagon
spatialement explicite la dynamique d’une communauté végétale, par des métacommunautés de plusieurs
PFT, telle que IBC-GRASS (Weiss et al., 2014). Des simulations peuvent alors étre effectuées sur une
durée de cent ans, mais la représentation des facteurs édaphiques et climatiques s’en trouve nettement
simplifiée. En revanche, Confalonieri (2014) propose un modéle de dynamique des communautés végétales
qui repose sur une seule instance d’un simulateur de culture générique. Les variables d’état sont alors
simulées uniquement pour ensemble de la communauté. ECOHYD (Lohmann et al., 2017) est un modéle
écohydrologique de prairies et de savanes semi-arides, capable de simuler la dynamique de couverture d’un
grand nombre de PFT. Néanmoins, cette approche se focalise sur les processus hydrologiques et ne prend
pas en considération le stress sur les nutriments du sol.

2.6. Trois modéles dynamiques basés sur des processus

Le modéle qui a été construit au cours de ces travaux de thése est mécaniste, simple - eu égard au nombre
de paramétres introduits — et est décrit par un systéme d’équations différentielles ordinaires (EDO). Son
élaboration repose sur 'agrégation de processus issus de différents travaux de modélisations. Trois ont
particuliérement influencé ce travail :

(¢) le processus de croissance de la biomasse végétale par la photosynthése et 'utilisation des ressources
du milieu issu du modeéle ModVege (Jouven et al., 2006a),
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(#4) la dynamique de la ressource minérale du sol, a travers un cycle de consommation, de dégradation
et de minéralisation de azote, décrite dans le modéle PROGRASS (Lazzarotto et al., 2009),

(7i1) le processus de succession des espéces dominantes du couvert végétal et les mécanismes de compé-
tition introduits dans le modéle GraS Siehoff et al. (2011).

2.6.1. Le modéle ModVege

ModVege est un modéle agronomique qui considére la dynamique de production du couvert végétal dans
une prairie de fauche (uniquement) en réponse a des événements de fertilisation. Les auteurs assument un
assemblage d’espéces fixé et uniquement constitué de graminées. [’ensemble de la biomasse aérienne du
couvert végétal est subdivisé en quatre compartiments, décrivant la biomasse et la nécromasse des parties
végétatives et reproductives des espéces herbacées. Un systéme d’équations différentielles ordinaires décrit
les flux de biomasse entre ces différents compartiments, résumé dans la Figure 1.2. A chaque comparti-
ment, sont associés deux variables d’états : la biomasse et 1’age du tissu végétal. Cet age correspond au
vieillissement du tissu au cours de la saison. Pour chaque compartiment, un indice de digestibilité est
calculé.

* Respiation 4

Environmental
variables

Green
vegetative

Incident radiation

Daily temperature

Sum of temperatures
Nitrogen nutrition index
Water strass

Seasonal [
effect [

FIGURE 1.2 — Le modeéle ModVege repose sur quatre compartiments (variables d’états du modeéle) : les
feuilles vertes (green vegetative); les feuilles mortes (dead vegetative) ; les tiges et fleurs vivantes (green
reproductive) ; et les tiges et fleurs mortes (dead reproductive). Figure extraite de Jouven et al. (2006a).

2.6.2. Le modéle PROGRASS

Le modéle PROGRASS a été développé dans le but d’étudier les mécanismes impliqués dans la coexis-
tence des graminées/légumineuses, et d’évaluer le role porté par le systéme racinaire dans le controle
et le maintien de ces deux composantes des prairies. La végétation est, dans ce modéle, décrite par un
assemblage des deux espéces Lolium perenne et Trifolium repens. Elles correspondent & deux espéces trés
fréquemment semées dans les prairies, et dominantes dans les parcelles traitées de facon intensive. Cette
étude est directement en lien avec le site expérimental Swiss FACE qui cherche & quantifier les impacts a
long terme de niveau élevés de CO4 et de fertilisation minérale (N) sur la dynamique d’un mélange de ces
deux espéces herbacées. Le modéle PROGRASS a ainsi été construit en réponse a cette expérience. La
dynamique de la végétation est ainsi centrée autour de l’assimilation du carbone (C) et la consommation
d’une ressource minérale ('azote N). Le modéle décrit ainsi les stocks de C et d'N dans la biomasse de
chaque espéces. De nombreux autres processus sont pris en compte dans cette modélisation : des méca-
nismes décrivant la respiration végétale, les stratégies d’allocation aux tiges ou aux racines des minéraux
consommeés, ainsi que la décomposition de la litiére. Ces interactions sont représentées sur la Figure 1.3.
Enfin, soulignons que ce modéle décrit uniquement la dynamique végétale de prairies de fauche.
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FIGURE 1.3 — Représentation schématique du modéle PROGRASS. Les compartiments gris clairs
décrivent les stocks de carbone (C) et d’azote (N) dans la biomasse de chaque espéces, et les compartiments
gris foncés correspondent a la biomasse de la matiére séche contenu dans les parties aériennes et racinaires
de la végétation. Figure extraite de Lazzarotto et al. (2009).

2.6.3. Le modéle GraS

Le modéle GraS simule la dynamique de la végétation au sein d'un paysage décrit par une mosaique
de cellules, chacune étant caractérisée par une forme de gestion agricole qui lui est propre. Ce modéle a
été construit dans 'objectif d’illustrer, d’analyser et de prédire 'influence de la gestion des parcelles sur
la succession végétale des prairies. Il intégre deux approches a deux échelles distinctes. Chaque cellule
contient la dynamique de compétition entre espéces végétales en fonction de la gestion agricole mise
en place sur la parcelle. L’ensemble de ces cellules forme un paysage matriciel qui rend compte de la
distribution des espéces et de leur interaction spatiale dans le paysage. Ce modéle est structuré selon trois
niveaux : paysage, chaque cellules de la grille et les cellules adjacentes rendant compte de la dispersion des
espéces végétales, voir Figure 1.4. La végétation est explicitement décrite par un ensemble de dix espéces
dominantes et groupes d’espéces. La dynamique de recouvrement de chaque espéce ou groupe d’espéces
est calculée par sa croissance potentielle, directement liée & la tolérance & la pratique agricole en place,
qui est ensuite moyennée en fonction de la densité des autres espéces présentes. Parmi les trois modéles
listés ci-dessus, soulignons que GraS est le seul & simuler une réponse de la végétation a des régimes de
fauche et de paturage.

2.7. Choix d’un faible niveau de complexité

Nos travaux de construction du modéle DynaGraM (Dynamic Grassland Model) reposent sur le forma-
lisme des modéles mathématiques et considérent un relativement faible niveau de complexité. En lien
avec ce formalisme, Gross (1989) a synthétisé de nombreux modeéles de biologie végétale, construits avec
une approche biomathématique, et en particulier des modéles qui analysent la dynamique de croissance
d’une plante au niveau de la population et des modéles qui décrivent la dynamique des communautés vé-
gétales. Dans cette synthése, Gross affirme qu’une composante clé de la théorie des populations végétales
repose sur les processus d’interactions et de compétitions entre les différentes espéces végétales, puisque
ces derniéres sont liées & un emplacement précis, et que leur croissance se voit ainsi limitée par la quantité
de lumiére disponible, la disponibilité en eau et en nutriments du sol.
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Fig. 1. Model concept. Boxes: state variables, arrows: distribution of space among plants, italics: disturbance variables.

FI1GURE 1.4 — Schéma conceptuel du modeéle spatialement explicite GraS. La dynamique de la végétation
est décrite a I'intérieur de chaque cellule, et des interactions entre cellules voisines sont ensuite introduites.
Figure extraite de Siehoff et al. (2011).

Ce constat pourrait résumer notre approche globale de modélisation : lors de 1’élaboration du modéle,
nous chercherons dans la littérature (i) quels processus et fonctions permettent de capturer cette compé-
tition sur la ressource entre espéces herbacées au sein du couvert végétal et (i) comment la croissance
chaque espéce se voit ajustée par la force de la photosynthése et en fonction du niveau des ressource
du sol. Par conséquent, la modélisation d’un assemblage prairial repose fortement sur les processus de
compétition entre les populations herbacées. Une premiére approche standard repose sur des modéles de
"consommateurs-ressources” ot la consommation de ressources essentielles assure la croissance des espéces
végétales. Ces modéles "consommateurs-ressources" questionnent comment plusieurs espéces peuvent co-
exister sur un nombre limité de ressources (Tilman, 1980). Le modéles de Tilman fournissent une élégante
modélisation des processus de compétition observés au sein de ’assemblage, et aménent des conclusions
intéressantes sur les propriétés de coexistence de plusieurs espéces dans une méme parcelle. Toutefois, ces
modéles pourraient étre affinés afin d’intégrer des hypothéses plus réalistes de croissance végétale. Poussé
au maximum, ce raffinement ouvre sur des modéles agronomiques, construits sur de trés nombreuses
interactions biotiques et qui incluent une large variété de processus.

Les modeéles mathématiques utilisés pour représenter 1’écosystéme prairial (et plus largement en écologie)
se distinguent selon un gradient dont les extrémités sont les approches pragmatiques vs. paradigmatiques,
aussi nommées phénoménologiques vs. mécanistes (Tilman, 1991). Cette terminologie correspond égale-
ment aux modeéles explicatifs ou "mécanistes" versus les modéles prédictifs ou "empiriques". Hammer
et al. (2002) nous rappellent qu’en réalité tous les modéles utilisent dans leur construction un certain
degré d’approche empirique (par exemple via des parameétres ou fonctions issus d’optimisation de courbes
d’aprés des données). Dans ce gradient phénoménologique - mécaniste, les modéles construits avec un
objectif penchant du cété pragmatique sont trés performants pour décrire d’une fagon détaillée un sys-
téme identifié (DeAngelis and Grimm, 2014). Un grand avantage des modéles établis selon cette approche
repose sur leur réalisme, en particulier trés utile pour les gestionnaires environnementaux. Néanmoins,
le grand nombre de phénoménes et mécanismes qu’ils contiennent les rend opaques a ’analyse des com-
portements émergents. De 'autre coté, les modéles construits avec un objectif paradigmatique visent a
apporter une meilleure compréhension générale des mécanismes étudiés. Ainsi, les systémes d’équations
différentielles permettent de concevoir des lois "universelles" et de conjecturer des phénoménes généraux
non encore observables (DeAngelis and Grimm, 2014). Ces modéles présentent une faible portée prédic-
tive, mais ils apportent une compréhension de la mécanique interne du systéme. Tilman (1991) note que
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I’approche de modélisation choisie se situe entre ces deux extrémes, et que la pertinence du placement
du curseur se voit conditionné par la problématique posée.

En lien avec ce gradient, Gross (1989) propose que des modéles construits autour d’un niveau intermédiaire
de complexité (dans le sens du nombre de paramétres impliqués dans le modéle) constituent une approche
pertinente pour décrire la dynamique de productivité des prairies. De tels modéles peuvent étre utilisés
pour comprendre et analyser les flux de matiére, ou de biomasse végétale, entre plusieurs compartiments
qui décrivent la végétation de la prairie. Ce cadre de modélisation permet alors d’étudier des tendances
écologiques générales plutot que des questions uniquement relatives & un écosystéme spécifique.

3. Structure de la thése

Ce travail de recherche s’organise en cing chapitres suivant le schéma classique : introduction (ce présent
Chapitre I), trois chapitres de méthodes et de résultats (Chapitres II, ITI, et IV) et une bréve conclusion
qui ouvrent sur des perspectives (Chapitre V).

Chapitre II - Construction du modéle. Dans ce chapitre nous présenterons 1’élaboration d’un sys-
téme d’équations différentielles décrivant la dynamique de la végétation de 1’écosystéme prairial.
Ce systéme est générique dans le nombre d’espéces herbacées qu’il contient. Il s’agit d’un cha-
pitre de méthode qui présente 1’élaboration d’un outil. Ce modéle ainsi développé correspond a
la méthode a partir de laquelle sont obtenus ’ensemble des résultats de ces travaux de thése. Ce
chapitre contient une description précise et exhaustive de I’ensemble des fonctions impliquées dans
les équations qui composent le modéle. Nous détaillerons également les méthodes d’estimation des
valeurs des paramétres du modéle, ainsi qu’une bréve vérification de la plausibilité des simulations
obtenues par intégration numérique.

Chapitre III - Sensibilité du modéle au niveau de biodiversité. Les équations précédemment in-
troduites décrivent la dynamique de la végétation d’une prairie par les interactions d’un nombre
n d’espéces ou groupes d’espéces. Lors de ce chapitre nous développerons une méthode pour dé-
terminer et pour expliciter un choix précis d’espéces ou groupes d’espéces (nombre et identités)
qui rendent compte de la richesse taxonomique et fonctionnelle observée dans ces milieux. Cette
réflexion sur le niveau de diversité a intégrer dans le modéle nous méne & questionner son impact
sur le comportement méme du modéle. Nous analyserons cet impact par une analyse de sensibilité.
Dans un premier temps, nous introduirons et présenterons dans ce chapitre différentes méthodes
qui permettent I’analyse de sensibilité d'un modéle. Ensuite nous croiserons les résultats d’analyses
de sensibilité issues de versions alternatives du modéle pour définir quel nombre, souhaité le plus
réduit possible, d’espéces ou de groupes d’espéces doit étre intégré dans le modeéle pour rendre
compte des interactions complexes observées dans le couvert végétal. Ces résultats ont fait 'objet
d’une publication dans Ecological Modelling, (Moulin et al., 2018).

Chapitre IV - Validation et performances du modéle. Enfin dans ce dernier chapitre de résul-
tats, nous confronterons le modéle développé au cours du Chapitre I, décrit par le niveau approprié
de biodiversité identifié dans le Chapitre III, a des observations provenant de deux sites expéri-
mentaux : Oensingen (prairie de fauche) et Laqueuille (prairie de paturage). Cette comparaison
correspond a l’étape de validation du modéle et fera 'objet d’un futur papier provisoirement inti-
tulé "Process based modelling of the dynamics of a multi-species grassland”. Dans ce chapitre, nous
confronterons également ce modéle & des résultats issus de travaux de modélisation similaires. Nous
évaluerons ainsi les performances de simulation du modéle, soulignerons les points de la modélisa-
tion proposée et identifierons des points précis du modeéle pouvant faire ’objet de développements
supplémentaires.
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Construction et description du modéle

Langue : ce chapitre sera valorisé comme une annexe technique, jointe & notre prochain papier qui ex-
posera la validation du modéle. Cette annexe décrira en détails le systéeme d’équations différentielles qui
compose le modeéle DynaGraM (DYNAnamic GRAssland Model), ainsi que Uestimation des valeurs de ses
parameétres. Puisque cette annexe sera soumise en langue anglaise, j’ai fait le choix de rédiger ce chapitre
en anglais.

1. Introduction

Our work has been designed to study the relationship between biodiversity and ecosystem function (e.g.
productivity). We chose the formalism of a simple mechanistic model, in which the main ecological
processes are implemented (seasonal mechanisms of plant growth, soil resource competition, response to
climatic constraints and agricultural management) in which the number and the identity of species in
the initial plant community can be adjusted to any level of diversity. As our approach aims to study a
general ecological pattern, hence the formalism of ecological process-based models is particularly relevant.
Besides, to conserve an important part of significance in our modelling prediction, we impose to keep the
number of states variables and parameters involved in the model as low as possible.

Building on those considerations, we established DynaGraM (Dynamic Grassland Model), a process-
based succession model, described by a system of Ordinary Differential Equations (ODE) that simulates
the aboveground vegetation dynamics of a temperate grassland, both in terms of composition and forage
production. We designed this model so as to capture only essential processes, and keeping the dimension
of the parameter space as reduced as possible. This approach is consistent with a suggestion of Gross
(1989) in a review of biomathematical plant models. He advised for further work to deal with relatively
simple formulations, coupled with fairly detailed physiological processes. Thus in some extent, deciding
to built a relatively reduced model connects this work with a more mathematical approach.

State variables of this ODE system describe the standing aerial biomass of various species or species
groups B; and of two soil resources (nitrogen and water). Builds on remarks of Van Oijen et al. (2018)
who highlighted that there is increasing evidence that the relationship between grazing and biodiversity
is highly complex and affected by nutrient availability; and of the importance of soil water reserve in the
grassland dynamics (Taubert et al., 2012). Those state variables represent compartments connected to
each other by three fluxes of matter: in this paper, a single nutrient, mineral nitrogen Nm (nitrate or
ammonium), is consumed by plants for growth and supplied by a pool of soil organic nitrogen No, itself
supplied by the senescence of standing biomass and litter humidification.

In this methodological work on the implementation of a generic grassland model, we aim at reviewing a
large set of modelling approaches, their functions and values for parameter estimation.

2. Modelling approach

In this work a resource is defined as any substance or energy that is consumed by a plant species and
leads to an increased growth rate as its availability is increased. We based the DynaGraM model on
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the formulation of Tilman’s resource-reduction competition model, which stands on a Monod equation
(Tilman, 1980). From this basic formulation, we aggregate many details that account for specific grass-
land mechanisms (seasonal dynamics of plant growth, soil resource competition, response to climatic
constraints and agricultural management).

2.1. Assumptions of the model

We built DynaGraM under some key assumptions, so as to capture only essential processes. We pay a
great attention to keep the dimension of the parameter space as reduced as possible. We enumerate below
the fundamental assumptions related to processes included or not in the model. In field of all grassland
models, DynaGraM is classified as an ecological process-based model, see Table I.1. To contextualize our
work among already published grassland models, we refer to a review of thirteen grassland models from
Taubert et al. (2012) for which main properties are list in the Table 1.2.

Our modelling work is in the straight continuation of those review; Van Oijen et al. (2018) highlight the
merits of this model diversity and the scope for merging different model types; The DynaGraM model
complies with five out of six criteria introduced in a recent review of grassland models (Taubert et al.,
2012),(1) species richness, (2) resource limitation (light, nutrients, water), (3) management activities
(mowing, grazing, fertilizing), (4) model simplicity, and (5) interspecific competition for resources. To
keep the model simple, we did not comply with the sixth criterion concerning the representation of
belowground competition processes.

Exclusion of plant allocation strategies: we exclude all the below-ground dynamics of plants from
our model. Furthermore, we do not make any distinction between stems and leaves among the
plant biomass: the state variables B; represent the aboveground biomass of herbaceous species,
and we assume that this green biomass corresponds to leaves.

Such a statement implies to totally neglect allocation strategies of plants: contrary to what could be
found in a variety of models, no plant pools are considered. Usually, pools correspond to plant parts
(roots, stems, leaves) or to plant functions (above and below-ground plant parts, storage or reserve
organs, and reproductive pools). Such assumptions distinguish DynaGraM from many recently
published processed-based models. In particular, out of thirteen models reviewed by Taubert et al.
(2012) in the biofuel context, the eight following models explicitly modelled different plant pools:
Schippers & Kropff, Hurley Pasture Model, PaSim, Coughenour et al., Detling et al., LINGRA,
GEM, Reuss & Innis.

Only vegetative reproduction: the model only takes into account vegetative reproduction and ne-
glects the sexual reproduction of plants, as well as the seed germination from the seed bank. This
strong assumption implies excluding potential plant immigration from the seed bank or from seed
dispersal. This prevents the emergence of new species in the community. One consequence is to
restrict the assemblage to species initially present in the simulation.

An extremely simple modelling of tissues ageing: in the DynaGraM model, ageing of tissues is
restricted to a constant mortality rate, which accounts for leaf senescence. Mortality and senescence
are identified as key characteristics to be included in grassland models: "senescence is mentioned
explicitly in only a few models and is mostly included in the mortality rate" (Taubert et al., 2012).
One typical example of senescence modelling is the ModVege model (Jouven et al., 2006a), which
describes leaf senescence and abscission as a continuous flow. An explicit description of tissue
ageing allows them to properly model the quality of green compartments.

No plant respiration: our model does not account for plant respiration processes, in contrast to eco-
physiological grassland models, which distinguish between growth respiration and maintenance
respiration. For example, the PROGRASS model (Lazzarotto et al., 2009) considers the mainte-
nance respiration associated with a carbon pool and the respiration associated with N-acquisition.

Absence of N acquisition by legumes: for the purpose of simplicity, we exclude the ability of legumes
to fix the atmospheric nitrogen and thus the contribution of legumes to enrich the soil in nitrogen.
We also ignore microbial Ny fixation and de-nitrification processes in the soil.

Not spatially explicit: no spatial dimension is taken into account in the model. We express biomass
in kg DM ha~!, in a supposed homogeneous grassland without any particular size. DynaGraM was
initially supposed to be disaggregated in a grid of cells, representing a landscape following similar
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approaches than the spatially explicit WoodPaM model (Gillet, 2008a), but this is currently simply
a perspective.

One single nutrient and one single organic pool: we only integrate one single nutrient in the model,
mineral nitrogen, (nitrate or ammonium), which is the only limiting resource consumed by plants
for growth. Other mineral resources, such as P, K, Ca, are supposed to be supplied in sufficient
quantity. We also assume a single pool of organic matter, ie. we assume one single pack of organic
matter accounting for both litter, humus, ... It means to assume a unique mineralization rate for
all kind of organic N.

No physiological and genetic adaptation: we totally exclude the physiological and genetic adapta-
tion of grassland species to environmental change. Such an assumption is common to almost all
process-based models that do not account for natural genetic change (Van Oijen et al., 2018).
Species parameters are fixed and intra-specific variation is not considered.

No cumulated thermal time: DynaGraM model is built by considering only daily mean tempera-
tures values and not the yearly cumulated sum of temperature (expressed in degree days). This
corresponds to a strong assumption, motivated from a theoretical standpoint: sum of temperatures
shows the disadvantage of artificial behaviour with an immediate stop in the plant growing process
when they reach a threshold values.

2.2. Conceptual basis of the model

2.2.1. Details on two crucial equations

Before giving a comprehensive description of the whole system of differential equations, we want to
highl