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Abstract

Barbaro L., Dutoit T. and Grossi JL. 2003. Influence of agro-ecological factors on
orchid assemblages in the calcareous grasslands of the southern French Prealps (Ver-
cors). Bot. Helv. 113/1: 63-79.

The prealpine calcareous grasslands of the Vercors Natural Park (Rhones-Alpes,
France) occurring in mountainous areas of south-eastern France have been poorly stu-
died, although they provide suitable habitat for rare plant species especially orchids. In
this study, we focused on the effects of habitat conditions and management regimes on
their population assemblages (composition, structure, species-richness) in order to
define adequate conservation management for the maintenance of species-rich orchid
assemblages on both habitat and management gradients. The results showed that the
grasslands of the Vercors Natural Park are characterized by the presence of species-
rich orchid communities. This species-richness could be explained by the existence of a
particular set of habitat conditions and management regimes where the following
variables have the most significant effect (elevation, temperature, folding enclosure
surface, type of herd and duration of grazing). Three response groups based on the
measurement of orchid biological traits (e.g. biogeographical distribution, plant height,
flowering periods, reproduction types) could be identified following the combination
of habitat conditions and management regimes. In conclusion, two types of manage-
ment systems could be proposed in accordance with the existence of two types of sub-
strate (urgonian and marly limestone) to conserve the species-rich orchid communities
of the Vercors Natural Park.
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Introduction

Les orchidées sont tres souvent des espéces a conserver en priorité lors de la mise
en place d’opérations de gestion conservatoire en Europe (Wells et Willems 1991).
Elles sont également considérées comme des espéces « paravents » car leur conserva-
tion in sifu permet le maintien de nombreuses autres espéces et fonctions de I’écosys-
teme (Meffe et Carrol 1994). Cependant, la biologie complexe des orchidées rend déli-
cate la mise en place de modes de gestion conservatoire adaptés a chaque espéce
(Bjugstad-Porter 1991, Dutoit et Alard 1996, Broyer et al. 1998). En effet, beaucoup
d’orchidées montrent des phénomenes pluri-annuels de dormance de leurs tubercules,
qui peuvent passer plusieurs années sous terre sans fleurir (Hutchings 1987, Willems
1989, Wells et Cox 1991, Gillman et Dodd 1998, Willems et Dorland 2000). L’évaluation
des impacts de la gestion conservatoire est alors tres difficile (Wells 1967, Kindlmann
et Balounova 1999, Sanger et Waite 1998, Tamm 1972).

De nombreuses especes présentes dans les pelouses calcicoles européennes ont
cependant fait 'objet d’études démographiques a long terme permettant de préciser
dans une certaine mesure leurs exigences vis a vis de la gestion conservatoire (Wells et
Willems 1991). Néanmoins, les réponses des différentes especes aux types et régimes de
gestion conservatoire (fauche, débroussaillement, paturage ovin ou bovin) semblent
propres a chaque espéce (Farrel 1991, Waite et Hutchings 1991, Hutchings et al. 1998,
Schlépfer et al. 1998, Waite et Farrell 1998).

En raison, de la réponse complexe des différentes populations d’orchidées aux fac-
teurs agro-écologiques (habitats, modes et régimes de gestion); ces espéces pourraient
donc constituer des indicateurs particulierement intéressants des impacts de la gestion
conservatoire a long terme des écosystémes prairiaux calcicoles (Aubenas 1993, Broyer
et al. 1998). Dans ce travail, les questions suivantes seront donc examinées : (1) quels
sont les effets respectifs des conditions d’habitat et des modes de gestion sur la riches-
se moyenne des pelouses calcicoles en orchidées? (2) comment s’organisent les popu-
lations d’orchidées le long des gradients agro-écologiques définis par les conditions
d’habitat et les modes de gestion?

Pour répondre a ces questions, nos recherches ont été effectuées sur les écosys-
témes herbacés calcicoles préalpins du Parc naturel régional du Vercors dans le sud-est
de la France car le nombre d’espéces d’orchidées présent dans ces pelouses et landes
x€rophiles & mésophiles est trés important et elles contiennent des espéces protégées
au niveau national ou régional (Servier et Henniker 1994). Ces écosystémes consti-
tuent également un habitat prioritaire au titre de la directive Habitats (pelouses calci-
coles scches a orchidées) ce qui justifie notamment application de mesures agri-envi-
ronnementales pour leur conservation depuis 1991 (Barbaro 1999).

Matériel et Méthodes
Site d’étude et échantillonnage

Le Vercors est un massif préalpin calcaire situé dans les départements de la Drome
et de I'Isére (Fig. 1), au sein duquel s’observe une transition progressive du domaine
bioclimatique médio-européen au domaine méditerranéen. Les pelouses et landes cal-
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Fig. 1. Localisation de la zone d’étude en France et dans le territoire du Parc naturel régional du
Vercors (en grisé, les territoires communaux ot les 102 pelouses calcicoles ont été échantillon-
nées).

cicoles y occupent une surface importante dans les étages collinéen et montagnard
inférieur (300 a 1300 m). Ces pelouses sont utilisées par des systémes d’élevage exten-
sif selon une combinaison de pratiques agro-pastorales incluant la fauche, le débrous-
saillement et le paturage par différents types de troupeaux (Barbaro 1999).

Un échantillonnage stratifié de la composition floristique de 102 pelouses calcicoles
du massif a été réalisé en 1996 et 1997 afin d’étudier I'influence des facteurs agro-éco-
logiques sur les communautés végétales (Barbaro et Cozic 1998). Pour chacune des 102
stations, une série de variables explicatives (facteurs édapho-climatiques et modes de
gestion) a été notée (Tab. 1). Un recensement spécifique des orchidées a été effectué
en 1998. Trois campagnes ont été nécessaires pour couvrir toute la période de floraison
des orchidées dans la zone d’étude (fin avril 4 fin mai; mi juin a mi-juillet et début sep-
tembre a fin octobre en particulier pour Spiranthes spiralis). Le nombre de pieds fleu-
ris de chaque espéce d’orchidée a été noté par dénombrement direct sur ’ensemble de
I’étendue du faciés correspondant a la communauté végétale échantillonnée les années
précédentes (Barbaro et Cozic 1998). Afin de minimiser 'importance des écarts entre
les effectifs des espéces, variant de un pied a plusieurs centaines de pieds selon les
pelouses calcicoles échantillonnées, ceux-ci ont été transformés pour les analyses mul-
tivari€es en indice d’abondance semi-quantitatif selon le code suivant: 0= absence; 1=
1 pied;2 =2 a 5 pieds; 3 =6 a 10 pieds; 4 = 11 a 50 pieds; 5 = plus de 51 pieds. Les carac-
téristiques biologiques des espéces (Tab. 2) ont été rassemblées a partir de la biblio-
graphie: la préférence d’habitat est établie & partir de la fréquence d’occurrence des
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Tab. 1.
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Modalités des variables agro-écologiques. * UGB = Unité Gros Bétail. C’est une unité

utilisée en statistique afin d'unifier les différentes catégories d’animaux. Elle est basée sur leurs

besoins alimentaires.

Type de variable

Variable

Modalités

Conditions d’habitat

Altitude

Température moyenne annuelle

Substrat

Pente

Ligneux dominant

a.350 4 700 m

b.700 a 1000 m

c. 1000 a 1300 m

a.<7°C

b, 74 9°C

O 2 9°C

a. Calcaires durs

b. Eboulis et grézes colluviales

c¢. Calcaires marneux

d.Marnes

e. Colluvium et argiles de
décarbonatation

a.0a10 %

b.11 430 %

c.>30%

a. absence

b. Buxus sempervirens ou
Genista cinerea

c. Juniperus communis

d. Pinus sylvestris ou
Quercus pubescens

¢. Rosacées

Gestion agro-pastorale

Entretien mécanique

Surface du parc

Type de troupeau

Durée annuelle de paturage

Charge annuelle de paturage

Période de mise a ’herbe

a. Entretien régulier (annuel)

b. Entretien irrégulier
(pluri-annuel)

c. Non entretenu

a.<5ha

b.54 10 ha

c.> 10 ha

a. Non paturé

b. Bovin

c. Mixte avec caprins

d. Equin ou mixte bovin-equin

e. Ovin

a.0 a 60 jours/an

b.60 a 120 jours/an

c. 120 a 150 jours/an

d. 150 a 300 jours/an

a. < 50 journées-UGB/ha/an

b.50 & 200 journées-UGB/ha/an

c. 200 a 400 journées-UGB/ha/an

d.> 400 journées-UGB/ha/an

a. Non paturé

b. Avril

c. Mai

d. Juin

e. Toute I’année ou automne-hiver
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Tab.2. Modalités des traits et caractéristiques biologiques des espéces d’aprés Delforge (1994),
Servier et Henniker (1994), Jacquet (1995) et Bournérias (1998).

Traits et caractéristiques biologiques  Modalités

1. Préférence d’habitat en Isére a. Pelouses
b. Pelouses, talus et lisiéres
c. Lisieres et foréts claires
2. Statut en Isére a. Espece rare
b. Espéce assez commune
c. Espéce commune
d.Espéce trés commune
3. Période du pic de floraison en Isére a. Fin avril 4 mi-mai
b. Fin mai a début juin
¢. Mi-juin a fin-juin
d.Début juillet a fin septembre

4. Hauteur moyenne a.17a25cm
b.26 439 cm
c.40 2 60 cm
5. Répartition biogéographique a. Méditerranéenne

b. Montagnarde

¢. Méditerranéo-atlantique

d. Européenne

e. Eurasiatique ou eurosibérienne

6. Mode de reproduction et type a. Espece a rhizome ou a tubercules et autogame
d’organes souterrains b. Espéce a tubercules et entomogame 4 nombreux
pollinisateurs

c. Espéce a tubercules et entomogame a
pollinisateurs spécialisés

especes dans chaque type d’habitat en Isere, la rareté correspond au statut des especes
en Isere, I’époque de floraison correspond au pic de floraison en Iseére (Servier et Hen-
niker 1994), la hauteur moyenne, la répartition géographique et le mode de reproduc-
tion sont obtenus a partir des ouvrages de Delforge (1994), Jacquet (1995) et Bourné-
rias (1998).

Analyse des données

Les effets séparés des variables édapho-climatiques et des modes de gestion agro-
pastorale sur le nombre moyen d’especes d’orchidées par pelouse calcicole échan-
tillonn€e ont été évalués par ANOVA a un facteur, avec un test de comparaison de
moyennes de Fischer quand I’effet d’une variable était significatif (Daget et Godron
1982). Des régressions multiples n’ont pas été effectuées car les variables mesurées ne
sont pas indépendantes au niveau des conditions d’habitat (altitude, température, etc.),
de la gestion agro-pastorale (durée et charge du paturage, surface du parc) mais aussi
entre ces deux types de variables (Barbaro et Cozic 1998, Barbaro et al. 2000). Les rela-
tions entre assemblages d’especes, facteurs agro-écologiques et traits biologiques des
especes ont alors été étudiés par analyses multivariées avec le logiciel ADE-4 (Thiou-
louse et al. 1997), selon quatre étapes successives.

1) Lordination des stations a été réalisée par une analyse factorielle des correspon-
dances (AFC) non symétrique sur les profils-stations, dans laquelle les pelouses
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échantillonnées sont positionnées a la moyenne des espéces qui y sont présentes
(Chessel et Gimaret 1997, Gimaret-Carpentier et al. 1998). Les gradients d’ordina-
tion y sont définis par les espeéces considérées comme indicatrices de la qualité éco-
logique des stations (Chessel, message ADE du 2 juillet 1998). Les espéces rares
sont alors rapportées a I’origine du fait de leur faible poids marginal, alors que dans
une AFC classique, celles-ci auraient constitué ’essentiel de la structure des don-
nées (Chessel et Gimaret 1997). Cette propriété était particulierement intéressante
dans le jeu de données considéré dans ce travail puisque plusieurs especes ont une
fréquence d’occurrence trés faible alors méme que leur caractére indicateur est
élevé.

2) La relation entre ordination des stations par les espéces et par les variables agro-
écologiques a été étudiée par une analyse de co-inertie (Dolédec et Chessel 1994,
Dolédec et al. 1997) entre ’analyse précédente et une analyse des correspondances
multiples (ACM) effectuée sur le tableau des variables, pondérée par le poids des
stations dans I’AFC non symétrique sur les profils-stations.

3) Une seconde ordination des especes a été réalisée par une AFC non symétrique sur
les profils-especes, afin d’étudier la distribution des 36 espéces d’orchidées, y com-
pris les especes rares, sur les gradients agro-écologiques définis par les stations
(especes positionnées a la moyenne des stations ol elles sont présentes; Chessel
1997).

4) La covariation entre ordination des espéces par leur distribution dans les stations
et par leurs traits biologiques a finalement été réalisée au moyen d’une analyse de
co-inertie entre ’analyse précédente et ’ACM du tableau des traits biologiques
pondérée par le poids des especes dans I’AFC non symétrique sur les profils-
especes.

Résultats
Fréquence et statut des espéces

Au total 36 especes d’orchidées ont été identifiées sur les 102 sites de pelouses cal-
cicoles échantillonnées avec une richesse moyenne de 4.7 espéces (Tab. 3). La relation
entre la fréquence des especes en Vercors et le nombre de stations recensées en Isére
pour I'atlas départemental (Servier et Henniker 1994) est significative (r> = 0.45, n =
35, p £0.01). Certaines espéces sont néanmoins sur-représentées ou sous-représentées
dans les pelouses du Vercors par rapport & ce qu’on pourrait attendre de leur rareté au
niveau départemental. Pour les especes sur-représentées, la zone d’étude présente une
grande importance en terme de conservation (Orchis provincialis, O. tridentata et
Ophrys drumana). Parmi les espéces ayant la fréquence la plus faible dans ’échan-
tillon, certaines sont rares ou assez rares dans le Vercors (Ophrys scolopax, O. apifera
ssp. jurana et Spiranthes spiralis), les autres ont leur optimum écologique dans les
milieux forestiers (Epipactis helleborine et Limodorum abortivum) ou dans les
pelouses subalpines (Nigritella nigra et Pseudorchis albida).

Influence des facteurs agro-écologiques sur la richesse spécifique

Laltitude et la température moyenne annuelle présentent ’effet le plus significatif
sur la richesse moyenne (Tab. 4). La classe d’altitude 700 4 1000 m (soit la transition du
collinéen au montagnard) présente un nombre moyen d’espéces (6.9) significativement
plus €levé que les classes 300 a 700 m (4.2) et 1000 & 1300 m (2.3). La richesse en orchi-
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Tab. 3. Tréquence centésimale, nombre de stations recensées en Isére (d’apres Servier et Hen-
niker 1994), et distribution francaise (nombre de départements francais oll I'espéce est présente,
d’apres Jacquet 1995) pour les 36 espéces d’orchidées des pelouses calcicoles du Vercors (n =
102). Les especes patrimoniales, rares aux niveaux local et national, sont surlignées en gras
("espece protégée au niveau national, “espece protégée au niveau régional, d’aprés Jacquet
1995).

Especes Freq. % Isere France
Anacamptis pyramidalis 422 324 88
Aceras anthropophorum 38.2 781 81
Orchis purpurea 33.3 514 82
Orchis ustulata 35.3 462 33
Gymnadenia conopsea 324 956 86
Orchis mascula 275 628 90
Himantoglossum hircinum 255 355 86
Listera ovata 21.6 746 91
Ophrys fuciflora 18.6 292 63
Orchis simia 18.6 443 74
Orchis militaris 17.6 478 74
Ophrys apifera 16.7 155 89
Orchis morio 16.7 413 90
Platanthera bifolia 16.7 636 87
Dactylorhiza sambucina 15,7 325 36
Ophrys insectifera 14.7 282 76
Orchis provincialis 123 16 20
Ophrys litigiosa 10.8 167 67
Orchis tridentata* 9.8 7 13
Dactylorhiza fuchsii 7.8 501 71
Ophrys drumana™ 7.8 4 8
Gymnadenia odoratissima”® 39 46 48
Platanthera chlorantha 39 211 85
Cephalanthera longifolia 2.9 561 75
Cephalanthera rubra 2.9 193 62
Coeloglossum viride 2.9 152 73
Traunsteinera globosa 29 204 15
Cephalanthera damasonium 2.0 222 72
Nigritella nigra 2.0 168 22
Ophrys scolopax 2.0 31 37
Spiranthes spiralis 2.0 89 67
Epipactis atrorubens 1.0 178 63
Epipactis helleborine 1.0 378 88
Limodorum abortivum 1.0 152 65
Ophrys apifera ssp. jurana 1.0 19 —
Pseudorchis albida 1.0 112 31

dées augmente avec l’accroissement de la température moyenne annuelle qui traduit
un gradient bioclimatique combinant variation altitudinale et latitudinale. La litholo-
gie présente également un effet significatif (p < 0.01), les calcaires durs et marneux
étant en moyenne plus riches en especes que les formations colluviales et argileuses
des bas de pente et des dolines. Enfin, les pelouses sur pentes fortes (> 30 %) ont un
nombre d’espéces plus élevé que les pentes faibles (Tab. 4).
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Tab. 4. Effets des conditions d’habitat sur la richesse moyenne en orchidées des stations
(ANOVA a1 facteur avec ***p < 0.001 ; *p < 0.01 ; "p < 0.05).

Elleg d.d.l MS F-ratio p

Altitude 2 183.04 14.59 e
Erreur standard 99 12.55

Temperature moy. annuelle 2 103.28 7.29 e
Erreur standard 99 14.16

Lithologie 4 53.25 3.70 =
Erreur standard 97 14.39

Pente 2 47.10 3.08 ¥

Erreur standard 99 15.30

Espece ligneuse dominante 4 38.62 2.58 %

Erreur standard 97 14.99

Tab.5.  Effets des modes de gestion pastorale sur la richesse moyenne en orchidées des stations
(ANOVA a1 facteur avec “*"p < 0.001 ; *p < 0.01 ; "p < 0.05).

Effet d.d.l. MS F-ratio P
Surface du parc 2 118.51 8.55 -
Erreur standard 99 13.86
Type de troupeau 4 76.39 5.69 o
Erreur standard 97 13.43
Durée de paturage 3 87.55 6.38 o
Erreur standard 98 13.74
Charge de paturage 3 54.85 %35 =
Erreur standard 98 14.74
Saison de paturage 4 53.22 370 o
Erreur standard 97 14.39

Les trois variables de gestion agro-pastorale qui montrent les effets les plus signifi-
catifs sur la richesse en orchidées sont la surface du parc, le type de troupeau et le
nombre de jours de paturage (p < 0.001, Tab. 5). Le nombre moyen d’espéces augmen-
te avec la surface du parc, passant de 3.0 especes pour les parcs inférieurs & 5 ha & 6.8
pour les parcs supérieurs a 10 ha. Les pelouses paturées exclusivement par des bovins
montrent un nombre moyen d’orchidées significativement plus élevé (6.3) que les
pelouses non paturées (1.6) ou paturées exclusivement par des ovins (2.3). Les
pelouses paturées par des troupeaux mixtes ont une richesse intermédiaire avec res-
pectivement 5.1 et 5.3 espéces. Pour la durée de paturage, ce sont les pelouses paturées
entre 120 et 150 jours par an qui présentent la plus grande richesse (6.2), et celles patu-
rées entre 0 et 60 jours par an la plus faible (1.8). La charge annuelle de paturage et la
période d’entrée du troupeau dans les parcs ont également un effet significatif sur la
richesse en orchidées (p < 0.01, Tab. 5). La richesse la plus faible correspond a I'inten-
sit€ de paturage la plus faible (0 & 50 journées-UGB/ha), et la plus forte aux intensités
intermédiaires (50 & 400 journées-UGB/ha).
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Valeurs extrémes des coordonnées sur les axes factoriels

Fig. 2. Ordination des stations selon les modalités de variables dans I’analyse de co-inertie entre
AFCNS profils-stations et variables agro-écologiques. Les rapports de corrélation avec les axes
sont indiqués en italique (voir Tab. 1 pour les codes des modalités).

Relation entre assemblages d’orchidées et facteurs agro-écologiques

La premiére analyse de co-inertie met en évidence la covariation entre ordination
des stations selon leur contenu en espéces dans ’AFC non symétrique sur les profils
stations, et ordination des stations par les variables agro-écologiques (Fig. 2). Les cor-
rélations entre les deux séries de coordonnées factorielles sont 0.85 pour I'axe 1 et 0.71
pour I’axe 2. L’axe 1 est un gradient complexe combinant I'influence de la lithologie
(rapport de corrélation = 0.79), en particulier de la modalité «calcaires durs», et des dif-
férents modes de gestion: type de troupeau (0.62), fréquence d’entretien mécanique
(0.48) et charge de paturage (0.38) (Fig. 2). Un assemblage d’espéces (Groupe I, Fig. 3)
est 1ié aux pelouses xérophiles 4 mésoxérophiles sur calcaire dur gérées par une com-
binaison de fauche ou de débroussaillement mécanique annuel, de paturage mixte avec
des caprins ou bovins, et d’'une charge de paturage relativement élevée. Au contraire,
un groupe d’especes est lié aux pelouses sur marnes, éboulis ou calcaires marneux, non
débroussaillées, non paturées ou paturées par des ovins ou des équins avec des charges
de paturage inférieures a 200 j.UGB/ha, (Groupe II, Fig. 3). Un troisicme assemblage
d’especes (Groupe II1, Fig. 3) est associé a4 une gestion pastorale caractérisée par un
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Fig. 3. Ordination des especes dans l'analyse de co-inertie entre AFCNS profils-stations et
variables ecok)giques-

entretien mecanique irregulier, un paturage bovin ou mixte bovin-equin et & des
charges de paturage moyennes & elevees. Ces especes thermophiles sont egalement
liees aux altitudes faibles et a une temperature moyenne annuelle elevee sur l'axe 2,
qui est un gradient bioclimatique opposant les pelouses sous influence collineenne et

submediterraneenne aux pelouses montagnardes decarbonatees (au-dessus de
1000 m).

Relation entre assemblage d'especes et traits biologiques

Par rapport & I'analyse precedente, la seconde analyse de co- -inertie entre ordination
des especes par leur distribution dans les stations (AFC non symetrique sur les
profils-especes) et ordination par leurs traits biologiques ordonne beaucoup mieux les
especes rares tout en conservant une organisation des gradients agro-ecologiques
proche de la precedente, avec un axe * combinant |ithologie et gestion pastorale et un
axe 2 combinant altitude et temperature moyenne annuelle (Fig. 4). Les correlations
entre les deux series de coordonnees factorielles sont respectivement 0.89 pour l'axe 1
et 0.83 pour 'axe 2. L'axe 1 ordonne les especes Selon un gradient dynamique, des
pelouses rases xerophiles & mesoxerophiles fauchees et/ou paturees (Groupe I, Fig. 4)
aux mosai'ques pelouses denses-fruticees non debroussaillees et pey ou pas paturees
(Groupe |, Fig. 4). Cet axe est correle avec le mode de reproduction (0.58) et les types
de repartition biogeographique (0.58). Il ordonne les especes en fonction de leurs
preferences d'habitat (0.42, Fig. 5).
























