
Les herbivores, définis par leur capa-
cité à tirer leur énergie de la consomma-
tion de plantes, façonnent les communau-
tés végétales dans lesquelles ils évoluent
et dont ils se nourrissent. À large échelle,
ils peuvent par exemple modifier la
composition floristique ou encore la
productivité des communautés végétales
(Olofsson et Oksanen 2002). À plus fine
échelle, ils peuvent influencer le méta-
bolisme des plantes en induisant notam-
ment la production de défenses, dont
l’impact sur la qualité des plantes en tant
que ressources fourragères sont souvent
délétères (Kaplan et al 2008, Mithöfer et
Boland 2012). Par effet de cascade, ces
modifications peuvent à leur tour affecter
la décomposition des litières et les cycles
biogéochimiques qui en découlent, avec
des conséquences pour les services agro-
nomiques, tels que la qualité des fourrages
ou la fertilité du sol (Bardgett et Wardle
2003). 

Parmi les nombreuses études traitant
d’interactions entre plantes et herbivores,
un grand nombre d’entre elles concernent
les herbivores invertébrés, et plus parti-
culièrement les insectes phytophages. En
effet, ils représentent une source d’herbi-
vorie importante, de par leur grande
diversité et leurs forts effectifs, et engen-
drent souvent des pertes massives de
production dans les systèmes de cultures.
Leur petite taille et leur cycle de repro-
duction rapide en font également des
modèles d’étude faciles à manipuler lors
d’expérimentations contrôlées ou semi-

contrôlées. Contrairement aux herbivores
invertébrés, les grands mammifères herbi-
vores (i.e. dont la masse est supérieure
à 2 kg ; Fritz et Loison 2006) prélèvent
chez les plantes des feuilles entières, voire
des individus entiers, en un laps de temps
plus restreint (Hester et al 2006). Les
effets macroscopiques des herbivores
sur la végétation, incluant des modifi-
cations de la diversité, de la productivité
ou encore du développement phénolo-
gique des communautés végétales, ont
été largement étudiés. À l’inverse, les
connaissances actuelles des mécanismes
de défense des plantes induits par l’herbi-
vorie, via l’investigation de la composi-
tion chimique des plantes, proviennent
en grande majorité de la littérature concer-
nant les herbivores invertébrés (Hester
et al 2006). 

L’objectif de ce présent article est de
faire la synthèse de la littérature traitant
de l’impact des grands herbivores sau-
vages et domestiques sur les plantes. La
première partie de cette revue détaillera
les mécanismes par lesquels ces herbi-
vores affectent les plantes. La deuxième
partie sera consacrée aux principales stra-
tégies mises en place par les plantes pour
minimiser les conséquences négatives de
l’herbivorie sur leur survie et reproduc-
tion. Enfin la troisième partie dévelop-
pera les mécanismes par lesquels les
herbivores peuvent affecter le fonction-
nement des écosystèmes, via la décompo-
sition des litières. En effet, ce processus
est essentiel puisqu’il alimente le cycle

des nutriments et constitue l’une des
principales sources d’énergie disponible
pour la croissance des plantes et donc
pour l’ensemble de la chaine trophique.

1 / Comment les herbivores
affectent-ils les plantes ?

Lorsque l’on évoque les effets des
herbivores sur la végétation, on pense
souvent à tort aux seules conséquences
de la défoliation. Pourtant, la présence
d’herbivores se traduit par un ensemble
d’actions : la défoliation, le piétinement,
le dépôt d’excréments au sol ou encore de
salive sur les parties aériennes (figure 1).
Chacun de ces processus est susceptible
d’engendrer des mécanismes de réponse
chez les plantes, dont la nature et l’inten-
sité peuvent être modulées selon l’inten-
sité d’herbivorie et l’identité des herbi-
vores, mais également en fonction de
caractéristiques propres à la végétation
(ex. espèces végétales, stade phénolo-
gique…).

1.1 / Défoliation
Le pâturage par les grands herbivores

implique une perte de biomasse végétale
aérienne liée à la défoliation. À l’échelle
de la plante, les dommages créés sont plus
ou moins importants selon le stade phé-
nologique ou les organes consommés et
peuvent occasionnellement mener à la
mort de la plante (Hester et al 2006). À
l’échelle de la communauté végétale,
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toutes les espèces ne subissent pas la
même intensité de défoliation par les
herbivores : certaines sont consommées,
à des degrés variables, alors que d’autres
sont au contraire évitées. En effet, les
herbivores sélectionnent les plantes selon
leurs caractéristiques physiques ou chi-
miques, dans le but de couvrir leurs
besoins nutritionnels (Demment et Van
Soest 1985). Par exemple, les chamois
en prairies subalpines préfèrent les plan-

tes à feuilles tendres, à forte teneur en
azote et à faible teneur en matière sèche
(Bison 2015). Ces critères de sélection
varient d’une espèce d’herbivore à l’au-
tre en fonction de leur type alimentaire
(encadré 1), et peuvent également évo-
luer au cours de la saison de végétation,
puisque les caractéristiques physico-
chimiques des espèces végétales dépen-
dent de leur stade phénologique (Edouard
et al 2010). Puisque le régime alimentaire

dépend de l’espèce d’herbivore considé-
rée, les conséquences de la défoliation
sur la végétation peuvent donc être con-
trastées selon les espèces d’herbivores.
Ce processus de sélection peut, à long
terme, être à l’origine d’un changement
de composition floristique des commu-
nautés végétales, favorisant l’augmen-
tation de l’abondance des plantes non-
consommées par les herbivores ou de
celles tolérant l’herbivorie (Pastor et al
1993, Olofsson et Oksanen 2002).

Outre les blessures mécaniques liées à
la défoliation, la salive déposée par les
herbivores sur les plantes lors de leur
consommation peut induire des change-
ments biochimiques au sein des feuilles
et contribuer à des modifications de la
vitesse de croissance (Liu et al 2012).
La quantité de salive produite varie selon
les grands herbivores, en raison de la taille
de leurs glandes salivaires (Hofmann et
al 2008). La composition de la salive
varie également selon les espèces. Par
exemple, chez les grands herbivores rumi-
nants, les protéines capables de com-
plexer les tannins issus des végétaux
sont présentes dans la salive des cerfs
mulet (Odocoileus hemionus) et absentes
dans celle des bovins (Bos taurus) et des
moutons (Ovis aries) (Austin et al 1989).
Plus généralement, ces protéines seraient
présentes dans la salive des « cueilleurs »
(« browsers »), leur permettant de
consommer des plantes riches en tan-
nins, et absentes de la salive des « pais-
seurs » (« grazers ») (Shimada 2006).
Cette spécificité des caractéristiques sali-
vaires, variable d’une espèce de mam-
mifère herbivore à une autre, peut être
responsable de l’induction de défenses
variées chez les plantes, comme c’est le
cas chez les insectes phytophages dont
les sécrétions orales contiennent de
nombreux éliciteurs insectes-spécifiques
(Kessler et Baldwin 2002).

1.2 / Dépôt d’excréments
Le dépôt d’excréments solides (fèces)

par les herbivores peut directement affec-
ter les plantes par des dommages phy-
siques (Bardgett et Wardle 2003, Hester
et al 2006), en particulier lorsqu’ils sont
de grande taille et d’un poids conséquent.
C’est le cas des déjections bovines et
équines, qui limitent la croissance des
plantes en étouffant la végétation et en
bloquant l’accès à la lumière (Bloor et al
2012). Les fèces peuvent aussi présenter
un caractère phytotoxique, via certains
composés aromatiques (indole) ou azotés
(ex. cyanide), inhibant par exemple le
processus de germination ou limitant la
croissance racinaire (Hoekstra et al 2002).
De même, l’urine des herbivores peut
créer des « brûlures » des racines végé-
tales, causées par la toxicité de l’azote
ammoniacal et l’importante concentration

Figure 1. Schéma conceptuel résumant les processus par lesquels les grands
herbivores peuvent affecter la quantité et la qualité des plantes, et les différents
mécanismes d’action impliqués.

Le signe « + » ou « - » indique si l’effet d’un item vers un autre est positif ou néga-
tif. Pour plus de clarté, seules les interactions principales et les effets majoritaires
sont représentés.

Encadré 1. Déterminants du régime alimentaire des grands herbivores.

Hofmann (1989) classe les grands herbivores ruminants en 3 types alimentaires,
selon les caractéristiques morpho-physiologiques de leur rumen. À une extrémité
de ce gradient se trouvent les « cueilleurs » (« browsers » ; ex. chevreuil), dont
le régime alimentaire est constitué essentiellement d’espèces dicotylédones ou
d’organes de plantes sélectionnés pour leurs qualités nutritives. Leur rumen est
peu adapté à la digestion des fibres mais la sécrétion d’enzymes par leurs glan-
des salivaires leur permet de faire face aux métabolites secondaires produits par
les plantes (Hofmann et al 2008). À l’autre extrémité de ce gradient se trouvent
les « paisseurs » (« grazers » ; ex. vache), peu sélectifs et dont le régime alimen-
taire, constitué essentiellement de graminées, est riche en fibres. Ils compensent
la faible qualité de leur alimentation en ingérant une plus grande quantité. Leur
rumen, plus gros et plus musculeux que celui des « cueilleurs », permet une
digestion lente des fibres et une meilleure assimilation des nutriments. Entre ces
deux extrêmes se trouvent les ruminants au régime intermédiaire (« intermediate
feeders » ; ex. chamois).

Le régime alimentaire des grands herbivores dépend également de leur masse.
En effet, le taux métabolique des herbivores est inversement proportionnel à leur
taille (Demment et Van Soest 1985). Ainsi, les herbivores de petite taille ont
besoin d’une alimentation de qualité pour satisfaire leurs besoins énergétiques et
sélectionnent les espèces végétales riches en énergie et facilement digestibles.
À l’inverse, les herbivores les plus grands consomment les espèces végétales en
tenant peu compte de leurs caractéristiques physico-chimiques (pas ou peu de
sélection).



en sel de ce type d’excrément (Haynes
et Williams 1993).

Cependant, les effets principaux des
excréments seraient surtout indirects et
positifs, grâce à l’accélération du cycle
des nutriments, favorisant l’augmenta-
tion de la croissance des plantes et de la
teneur en nutriments des tissus végétaux
(Bloor et al 2012). En effet, les excré-
ments sont riches en nutriments, princi-
palement en azote et potassium, prove-
nant essentiellement des excréments
liquides. Par exemple, chez les vaches
laitières, plus de 50% de l’azote ingéré
est libéré via l’urine, et environ 25% via
les fèces. De même, plus de 80% du
potassium ingéré est libéré via l’urine, et
10% via les fèces (Haynes et Williams
1993). La disponibilité des nutriments
pour les plantes dépend de la forme sous
laquelle ils sont excrétés. L’azote des
fèces des herbivores est principalement
sous forme organique, issu de micro-
organismes ou d’aliments non-digérés.
L’azote issu de l’urine est essentiellement
présent sous forme d’urée, rapidement
hydrolysable en ammonium puis nitri-
fiés en nitrates, deux formes directement
assimilables par les plantes (Haynes et
Williams 1993). Les excréments, et plus
particulièrement les fèces, sont aussi
riches en calcium, phosphore et magné-
sium (Haynes et Williams 1993), élé-
ments indispensables à la croissance
des plantes.

Cet enrichissement du sol entraîne
d’une part l’augmentation de la dispo-
nibilité des nutriments directement assi-
milables par les plantes, et d’autre part
contribue à stimuler l’activité de la bio-
masse microbienne favorable à la miné-
ralisation de l’azote (Stark et al 2000).
Les interactions entre espèces végétales
peuvent ainsi s’en retrouver modifiées et
provoquer des changements de la structu-
re des communautés végétales (Bardgett
et Wardle 2003). Le dépôt d’excréments
par les grands herbivores peut aussi
faciliter la dispersion des graines à des
distances importantes de la plante dont
elles sont issues (endozoochorie) et favo-
riser leur germination (Milotić et Hof-
fmann 2016).

Les excréments peuvent avoir des
compositions et donc des conséquences
variables selon les espèces d’herbivores,
s’expliquant entre autres par la variabi-
lité des régimes alimentaires et des
caractéristiques des systèmes digestifs
(Clauss et al 2002, Bakker et al 2004).
Dans leur étude portant sur l’influence
de trois espèces d’herbivores (bovins,
lapins, campagnols des champs) sur le
cycle de l’azote, Bakker et al (2004) ont
montré que l’exclusion des bovins entraî-
nait une augmentation de la minéralisa-
tion de l’azote sous l’action du pâturage
par les deux autres herbivores. L’une des

raisons évoquées par les auteurs concerne
la spécificité des excréments des trois
espèces. En effet, les excréments diffè-
rent par leur quantité, leur qualité, mais
également par leur taille et la façon dont
ils sont distribués. Ils émettent l’hypo-
thèse que la distribution de l’azote par
les petits herbivores serait plus homogène
car leurs excréments sont de petite taille
et répartis de manière plus uniforme. Par
ailleurs, plus les excréments sont petits,
plus leur décomposition est rapide et
plus la disponibilité en azote pour les
plantes est importante (Bakker et al
2004). D’autres travaux ont souligné
l’importante hétérogénéité de distribu-
tion spatiale des excréments d’herbivo-
res domestiques, fortement influencée
par la gestion de la pâture et par le com-
portement des animaux. Les déjections
des bovins et ovins sont souvent rassem-
blés autour de points d’attraction de la
prairie, accumulant à ces endroits une
quantité importante en nutriments (Bloor
et al 2012).

1.3 / Piétinement
Le piétinement est l’un des mécanis-

mes lié au pâturage par lequel les grands
herbivores peuvent engendrer des modi-
fications de la végétation (Xu et al 2013),
du sol (Bilotta et al 2007) et des proces-
sus qui s’y déroulent (Schrama et al
2013). Il provoque la destruction de tis-
sus végétaux, pouvant conduire à la mort
d’une partie ou de la totalité de la plante
(Hester et al 2006). Il crée alors des sur-
faces de sol nu, propice à la germination
et à l’établissement de nouveaux indivi-
dus (Faust et al 2011) et peut favoriser
l’extension spatiale des individus par la
stimulation de la production de parties
végétatives (Sui et al 2011). Le piétine-
ment peut aussi influencer les plantes de
façon indirecte. Par exemple, la com-
paction du sol peut diminuer sa porosité
et limiter la disponibilité en eau pour les
plantes (Schrama et al 2013). Il peut
également affecter l’activité des com-
munautés biotiques impliquées dans les
cycles géochimiques et ainsi modifier la
disponibilité des nutriments utilisables
par les plantes (Schrama et al 2013).

L’impact du piétinement sur la végé-
tation varie selon les espèces de grands
herbivores et augmente avec leur taille
(Cumming et Cumming 2003). Contrai-
rement à ce que l’on pourrait penser, les
effets ne dépendent pas directement de
la pression exercée au sol par les herbi-
vores. La taille des herbivores est en fait
proportionnelle à celle de leurs sabots,
et la pression exercée au sol par unité
d’aire est donc identique quelle que soit
la taille des herbivores (Ssemakul 1983,
Cumming et Cumming 2003). Par contre,
la taille des herbivores est inversement
proportionnelle à celle de leurs pattes.
Ainsi, les herbivores de grande taille ont

besoin de faire plus de pas que ceux de
petite taille pour parcourir une même
distance, relativement à leurs tailles, impli-
quant un piétinement plus important
(Cumming et Cumming 2003). L’impact
du piétinement sur le sol augmente éga-
lement lorsque la densité en herbivores
est importante (Bilotta et al 2007). Cela
est particulièrement vrai dans le cas
des herbivores domestiques ou semi-
domestiques, lorsque la gestion des
troupeaux est inadaptée aux milieux qui
les accueillent (Ssemakul 1983). Les
comportements propres aux différentes
espèces d’herbivores, tels que la tendance
à se concentrer dans certaines zones
préférées (reposoirs, abris...) ou encore
les modalités de leurs déplacements (dis-
tance parcourue par jour, trajets emprun-
tés...), participent aussi à expliquer la
variabilité d’effets sur le sol des diffé-
rentes espèces d’herbivores (Bilotta et
al 2007, Nolte et al 2015).

2 / Stratégies des plantes face
au risque d’herbivorie

En tant qu’organismes sessiles, les
plantes n’ont pas la possibilité de fuir
leurs prédateurs. Pour maximiser leurs
chances de survivre et de se reproduire
malgré la présence d’herbivores, les plan-
tes ont développé trois stratégies princi-
pales : l’évitement, la tolérance et la résis-
tance (figure 2).

2.1 / Stratégie d’évitement
La stratégie d’évitement est certaine-

ment la moins étudiée de toutes, et par-
ticulièrement concernant les grands herbi-
vores puisque la majorité des preuves
apportées par la littérature proviennent
d’études sur les herbivores invertébrés.
Cette stratégie consiste à réduire la pro-
babilité d’une plante à être trouvée et
donc consommée par les herbivores.

On distingue deux types d’évitement.
L’évitement est dit « interne » dans le
cas où les propres caractéristiques d’une
plante lui permettent de se protéger des
herbivores (Milchunas et Noy-Meir 2002).
Il peut alors s’agir d’un évitement tem-
porel se manifestant par des modifications
phénologiques, rendant temporairement
inaccessible les organes importants en
terme de fitness (ex. fleurs) lorsque les
prédateurs sont présents (Parachnowitsch
et al 2012). Il peut aussi s’agir d’un évi-
tement spatial, dans le cas où les traits
morphologiques de la plante compliquent
leur prélèvement par les herbivores (ex.
plantes en rosette) ou si la plante pousse
dans un endroit inaccessible. Par exem-
ple, certaines plantes assurent leur pro-
tection contre les herbivores grâce à leur
propriété grimpante, les mettant hors de
portée des herbivores du sol, comme dans
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le cas de la vigne Boquila trifoliolata.
Cette dernière voit aussi sa protection
assurée par un phénomène de mimétisme
puisque la forme, la taille et la couleur
de ses propres feuilles « miment » les
feuilles des arbres sur lesquels elle se
trouve (Gianoli et Carrasco-Urra 2014). 

L’évitement est dit « externe » s’il ne
dépend pas des caractéristiques d’une
plante, mais d’éléments biotiques ou
abiotiques qui l’entourent (Milchunas et
Noy-Meir 2002). Par exemple, une plante
appréciée des herbivores peut éviter ses
prédateurs grâce à ses plantes voisines.
Lorsque l’herbivore sélectionne son ali-
mentation à l’échelle du patch alimen-
taire, une plante peut bénéficier du voisi-
nage d’espèces peu appréciées des herbi-
vores, puisque le patch sera délaissé. À
l’inverse, lorsque l’herbivore sélectionne
son alimentation à l’échelle de l’élément
fourrager, une plante pourra bénéficier
de plantes voisines très appréciées des
herbivores, puisque ces dernières seront
consommées en priorité (Huang et al
2016). L’évitement externe peut aussi
être assuré par la présence de refuges,
offrant une protection physique aux plan-
tes qui en bénéficient. Ces refuges peu-
vent être biotiques lorsqu’ils sont assurés
par d’autres plantes, par exemple dans
le cas de plantes poussant sous des buis-
sons (Milchunas et Noy-Meir 2002). Ils
peuvent aussi être géologiques, de taille
plus ou moins grande, allant de petites
anfractuosités d’un rocher inaccessibles
à la bouche de grands herbivores, à des
îles dépourvues d’herbivores, en passant
par des falaises trop abruptes pour être
foulées (Milchunas et Noy-Meir 2002).

2.2 / Stratégie de tolérance
La stratégie de tolérance permet aux

plantes de maintenir leur fitness en favo-
risant la croissance et la reproduction
pour pallier les dommages occasionnés
par les herbivores (Strauss et Agrawal
1999). Par définition, cette stratégie

devrait être mesurée soit par la pente de
corrélation entre la fitness des plantes et
le niveau de dommages constatés dans
le cas où le niveau de dommage est
continu, soit par la différence de fitness
entre des individus de plantes endomma-
gés et des individus non-endommagés
dans le cas où le niveau de dommage
expérimentalement engendré est fixe
(Strauss et Agrawal 1999). Dans les faits,
elle est plutôt évaluée par la mesure de
certains mécanismes, développés ci-
dessous, permettant à la plante de tolé-
rer l’herbivorie.

Chez une plante ayant subit une défo-
liation partielle, l’augmentation de l’acti-
vité photosynthétique des tissus végétaux
épargnés par l’attaque est l’un des méca-
nismes de tolérance (Strauss et Agrawal
1999, Thomson et al 2003). Il permet en
effet d’accroître la production de carbo-
hydrates, fournissant l’énergie nécessaire
aux processus cellulaires de la plante
qui pourraient permettre de compenser
la perte de tissus engendrée par les herbi-
vores. Les résultats des quelques études
ayant exploré l’influence des grands her-
bivores sur l’activité photosynthétique
des plantes sont contrastés, mettant en
évidence une augmentation ou au con-
traire une diminution du contenu en
chlorophylle des plantes, respectivement
interprétés comme étant le reflet d’un
mécanisme de compensation ou d’une
altération de l’état physiologique
(Redondo-Gómez et al 2010, Pellissier
2013).

La stratégie de tolérance peut aussi se
manifester par le remplacement de tis-
sus prélevés par les herbivores, grâce à
l’activation des méristèmes. Cette crois-
sance dite compensatoire peut par exem-
ple se traduire par une élongation des
tiges (Champagne et al 2012) ou encore
du nombre de feuilles (Korpita et al 2014),
et peut s’accompagner d’une modifica-
tion d’allocation des ressources au sein
de la plante. Par exemple, Newingham

et al (2007) ont observé un transfert des
ressources azotées des racines vers les
feuilles chez des individus de Centaurea
maculosa exposés à des herbivores raci-
naires. 

L’augmentation des capacités repro-
ductrices des plantes endommagées par
les herbivores est aussi caractéristique
de la stratégie de tolérance. Dans leur
étude, Martin et al (2014) ont montré
que les individus d’Impatiente du Cap
(Impatiens capensis) pâturés par les cerfs
de Virginie (Odocoileus virginianus)
étaient plus tolérants que les individus
protégés de ces herbivores, notamment
grâce à une augmentation du nombre de
fruits par individus. La modification du
développement phénologique des plan-
tes représente aussi un mécanisme par
lequel les plantes peuvent tolérer l’herbi-
vorie. Par exemple, les individus d’Impa-
tiente du Cap pâturés par les cerfs de
Virginie ont un nombre de jours de flo-
raison supérieur à celui des individus
protégés des herbivores (Martin et al
2014).

2.3 / Stratégie de résistance
La stratégie de résistance permet aux

plantes de limiter la probabilité d’être
consommées par les herbivores, grâce à
l’expression de traits qui réduisent la
préférence ou la performance des herbi-
vores (Strauss et Agrawal 1999). Ces
traits de résistance ont été classés de
multiples façons par les auteurs : en fonc-
tion de leur structure (physique ou chi-
mique), de leur mode de production
(résistance constitutive ou induite), ou
encore leur mode d’action (direct ou indi-
rect).

Les composés de résistance physique
dissuadent les herbivores de consommer
les plantes qui en sont pourvues (Hanley
et al 2007). Certains sont macroscopi-
ques, tels que les épines ou les trichomes,
d’autres sont microscopiques, comme la
silice. Cette dernière est contenue dans
les parois cellulaires des végétaux ou
sous forme d’agrégats abrasifs (phytoli-
thes), essentiellement dans les feuilles
de monocotylédones, avec une concen-
tration pouvant atteindre jusqu’à 5% de
leur masse sèche, soit 10 à 20 fois la
concentration en silice des feuilles d’espè-
ces dicotylédones (Massey et al 2006).
La résistance chimique est essentielle-
ment assurée par les nombreux compo-
sés organiques appelés métabolites
secondaires assurant entre autres un rôle
répulsif ou toxiques vis-à-vis des herbi-
vores. On distingue plusieurs dizaines
de milliers de molécules différentes,
classiquement regroupées en trois gran-
des classes : les terpènes, les composés
azotés comprenant les alcaloïdes et les
composés phénoliques (encadré 2).
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Figure 2. Schéma des trois stratégies de défense des plantes contre les herbivores
et principaux mécanismes mis en œuvre.



Ces composés de résistance (qu’ils
soient physiques ou chimiques) peuvent
être constitutifs ou induits, selon leur
mode de production. Les composés
constitutifs sont définis par Agrawal
(2007) comme étant des traits de plantes
qui sont toujours exprimés, même en
absence d’herbivores, alors que les com-
posés induits sont des traits dont la pro-
duction ou l’activité anti-herbivore est
augmentée à la suite d’une attaque dans
le but de réduire la probabilité d’une
attaque ultérieure. L’induction de certains
composés peut être très rapide et mesu-
rable après quelques jours (voire heures)
après que la plante ait été blessée, comme
l’ont montré plusieurs études simulant
l’herbivorie (Lindgren et al 2007, Kaplan
et al 2008). La frontière entre les deux
types de composés est loin d’être stricte,
puisque la concentration de nombreux
composés constitutifs peut augmenter
suite à l’attaque d’herbivores (Kaplan et
al 2008). 

Les composés de résistance ont géné-
ralement un effet délétère sur les herbi-
vores par des modes d’actions directs ou
indirects. Les composés à activité « direc-
te » peuvent agir en tant que répulsif, en
altérant la texture (ex. épines), le goût
ou l’odeur (ex. terpènes) de la plante.
D’autres comme la lignine ou les tannins

vont limiter le processus de digestion, et
réduire la valeur nutritive des plantes en
agissant comme barrière à l’action des
enzymes de dégradation, respectivement
des polysaccharides et des protéines
(Moore et Jung 2001). Enfin, une grande
majorité d’entre eux (alcaloïdes notam-
ment) induisent une toxicité plus ou
moins prononcée chez les animaux (Pro-
venza et al 2007). Certains composés dits
de résistance peuvent néanmoins être
bénéfiques pour l’animal s’ils sont con-
sommés en petite quantité. Par exemple,
les tannins condensés ont une action
anthelminthique et permettent une meil-
leure assimilation des acides aminés par
les ruminants, en favorisant la digestion
des protéines dans le petit intestin plutôt
que dans le rumen (Mueller-Harvey 2006).
De plus, les résistances chimiques indui-
tes ne sont efficaces que si les herbivores
parviennent à les détecter et à être suffi-
samment sélectifs pour éviter de consom-
mer ces plantes. Les composés à activité
« indirecte » vont protéger la plante de
ses agresseurs herbivores en faisant appel
leurs prédateurs (Turlings et al 1990).
Ce processus est maintenant bien connu
chez les insectes phytophages mais a
aussi été identifié dans le cas de mam-
mifères herbivores. Par exemple, des
acacias exposés aux grands herbivores
de savane africaine induisent la produc-

tion de nectar, responsable de l’attraction
de fourmis dont l’agressivité entraine une
diminution de l’herbivorie (Huntzinger
et al 2004).

3 / Effet des herbivores sur
la décomposition des litières

Dans les écosystèmes terrestres, la
majorité de la production primaire retour-
ne au sol sous forme de litière (jusqu’à
90% ; Chapin et al 2011). Ce processus
est essentiel au fonctionnement des éco-
systèmes puisqu’il alimente le cycle des
nutriments et impacte ainsi les services
écosystémiques associés tels que la pro-
ductivité primaire ou le stockage du car-
bone. Trois facteurs principaux contrô-
lent le processus de décomposition : la
qualité des litières, les communautés d’or-
ganismes décomposeurs et le climat
(Chapin et al 2011). Dans les sous-parties
suivantes, nous verrons que les herbi-
vores ont la capacité d’influencer le pro-
cessus de décomposition, via des modi-
fications de la qualité des litières, des
communautés de décomposeurs, ou des
conditions microclimatiques du sol
(figure 3). 

3.1 / Effet des herbivores par
altération de la qualité des litières

La qualité d’une litière, définie par sa
composition biochimique, détermine en
grande partie son taux de décomposition.
De façon simplifiée, une litière contenant
des molécules de faibles poids molécu-
laire facilement dégradables (ex. carbo-
hydrates) sera facilement décomposable
et sera donc dite de bonne qualité. À
l’inverse, une litière riche en polymères
peu dégradables (ex. lignine) sera récal-
citrante à la décomposition et sera donc
dite de mauvaise qualité.

La qualité des litières est une consé-
quence directe de la composition bio-
chimique des plantes dont elles sont issues
(Kurokawa et Nakashizuka 2008), parti-
culièrement dans le cas où le lessivage
et la résorption des nutriments par la
plante lors de la senescence des feuilles
sont négligeables (Chapin et al 2011).
En tant que consommateurs primaires,
les herbivores peuvent modifier la qua-
lité des litières en altérant la composition
chimique des plantes soit via la modifi-
cation de traits à court terme, soit en
changeant les proportions relatives des
différents tissus de plantes, ou enfin en
changeant l’abondance relative des
espèces dans la communauté végétale,
voire l’assemblage des espèces (figure 3).
Ces trois processus peuvent, par effet de
cascade, impacter la qualité de la litière
et donc sa décomposition. On parle alors
d’effets d’héritage ou post-mortem
(« legacy effects » ou « afterlife effects »),
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Encadré 2. Les métabolites secondaires des plantes.

Les terpènes constituent la plus grande classe de composés secondaires (plus
de 30 000 composés identifiés) et sont ubiquistes au sein du règne végétal
(Mithöfer et Boland 2012). Les rôles des terpènes dans les plantes sont variés et
dépendent de leur degré de polymérisation. Les plus petits d’entre eux participent
aux odeurs émises par les végétaux (ex. α- et β-pinène chez les végétaux de la
famille des Pinaceae), certains constituent les précurseurs d’hormones végétales
indispensables au développement des plantes, d’autres jouent un rôle dans la
défense contre les herbivores (exemple des latex) ou au contraire ont un pouvoir
attractif sur certains insectes (Junker et Blüthgen 2010).

Les composés phénoliques sont ubiquistes dans le règne végétal, avec plus de
9 000 composés dénombrés (Mithöfer et Boland 2012). Ils assurent des rôles très
diversifiés, d’une part à l’échelle cellulaire en protégeant par exemple les feuilles
contre les UV, et d’autre part à une échelle beaucoup plus large, permettant à la
plante d’interagir avec son milieu, en favorisant par exemple l’attraction des pol-
linisateurs ou encore en agissant comme composés de défense contre les herbi-
vores (Hättenschwiler et Vitousek 2000). Parmi les composés phénoliques ayant
une activité anti-herbivorie, les tannins, polymères hydrosolubles, sont certainement
les plus connus. Ils réduisent la digestibilité du fourrage par les herbivores en
formant des complexes insolubles avec les protéines des plantes ou celles des
enzymes du système digestif (Mueller-Harvey 2006).

Les composés azotés sont essentiellement représentés par les alcaloïdes (plus
de 12 000 composés répertoriés). Ils se retrouvent dans environ 20% des espèces
de plantes vasculaires (très représentés chez les Solanaceae) et chez quelques
champignons (Mithöfer et Boland 2012). Les alcaloïdes assurent principalement
un rôle de défense contre les prédateurs, grâce à leur caractère toxique et répul-
sif, même en très faible quantité (Pfister et al 2001). D’autres composés azotés
tels que les glucosinolates, les composés cyanogénétiques ou encore les inhibi-
teurs de protéases (Mithöfer et Boland 2012) jouent aussi un rôle de défense.
Ces derniers sont des polypeptides ayant la capacité de limiter le processus de
digestion grâce au blocage des activités enzymatiques (Lindgren et al 2007).
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définis par Han et al (2014) comme étant
les conséquences de perturbations anté-
rieures qui continuent d’affecter la struc-
ture et la fonction d’un écosystème. 

Un changement des traits physiques,
chimiques ou encore morphologiques
des plantes par les herbivores peut
modifier la qualité des litières et impac-
ter en retour le processus de décomposi-
tion. Ce processus s’expliquerait par
l’existence de traits végétaux qui sont à
la fois susceptibles d’être induits par les
herbivores, et également impliqués dans
le contrôle du processus de décomposi-
tion (Wardle et al 2002). Par exemple,
les composés phénoliques peuvent être
induits par les herbivores à des fins de
défense, mais sont aussi connus pour
contrôler la vitesse de décomposition de
certaines litières. Certains auteurs ont
mis en évidence que ces composés pou-
vaient être responsables d’une baisse
(Hättenschwiler et Vitousek 2000) ou
d’une augmentation du taux de décom-
position des litières (Ibanez et al 2013),
alors que d’autres n’ont pas constaté d’ef-
fet (Kurokawa et Nakashizuka 2008).
Cette diversité de réponses s’explique-
rait par la grande diversité des composés
phénoliques et de leurs caractéristiques
physico-chimiques. Certains composés
de faibles poids moléculaires (tels que
les acides phénoliques ou certains flavo-
noïdes) et hydrosolubles stimuleraient
la décomposition des litières en servant
de ressources carbonées aux activités
microbiennes (Schimel et al 1998). Au
contraire, la présence de polymères de
plus haut poids moléculaire (tels que les
tannins ou la lignine) ralentirait la décom-
position des litières, par la formation de
complexes insolubles et récalcitrants à
la décomposition par la plupart des orga-

nismes décomposeurs (Hättenschwiler et
Vitousek 2000).

En sélectionnant certaines parties de
plantes, les herbivores peuvent modifier
les proportions relatives des différents
organes qui retourneront au sol lors de
la sénescence. Dans leur méta-analyse
portant sur la décomposabilité de litières
à travers le monde, Freschet et al (2013)
ont estimé qu’en milieu prairial, 26%
de la litière produite proviendrait des
feuilles, 41% des tiges et 33% des raci-
nes. Par ailleurs, selon cette même étude,
la décomposabilité des feuilles est 1,5
fois supérieure à celle des tiges, et 2,8
fois supérieure à celle des racines. Ainsi,
la sélection à fine échelle d’organes de
plantes par les herbivores peut changer
la proportion de ces organes dans la
litière, et ainsi influencer le processus de
décomposition.

Sur le long terme, la sélection alimen-
taire des herbivores peut influencer la
structure des communautés végétales et
favoriser l’expression de traits foliaires
associés à des taux de décomposition
réduits (Wardle et al 2004). Par exem-
ple, Pastor et al (1993) ont montré que
le pâturage par les élans (Alces alces) en
milieu boréal était à l’origine d’un rem-
placement progressif d’espèces végétales
palatables par des épicéas (Picea glauca,
P. mariana), peu appréciés des herbi-
vores et produisant une litière de faible
qualité, cette dernière étant elle-même à
l’origine d’une diminution de la qualité
du sol. L’impact des herbivores sur la
décomposition des litières via un chan-
gement de composition floristique pour-
rait s’expliquer par l’existence de traits
végétaux influençant à la fois le proces-
sus de décomposition mais aussi le

choix alimentaire des herbivores. Par
exemple, Bison (2015) a montré que les
chamois sélectionnaient les plantes carac-
térisées par une forte teneur en azote et
une faible teneur en matière sèche. Or
les plantes riches en azote (Cornwell et al
2008) et celles à faible teneur en matière
sèche (Bumb 2016) ont une décompo-
sabilité supérieure aux plantes caractéri-
sées par des valeurs de traits opposées. 

Les effets du pâturage sur la décom-
position des litières, via une modifica-
tion de l’abondance relative des espèces
dans la communauté végétale, peuvent
être amplifiés dans le cas où cette modi-
fication s’accompagne d’un changement
de groupes fonctionnels (Semmartin et
al 2004). En effet, la décomposabilité
des litières varie fortement selon ces
groupes. Dans un ordre décroissant de
décomposabilité des litières, on trouve
généralement : les herbacées non-gra-
minoïdes, les herbacées graminoïdes,
les laîches, les buissons décidus, les
buissons sempervirents et les mousses
(Cornelissen et al 1999, Cornwell et al
2008). Les études taxonomiques confor-
tent ces observations. À l’échelle globale,
les bryophytes et ptéridophytes sont géné-
ralement les taxons pour lesquels la
décomposition est la plus lente, alors que
les dicotylédones sont les taxons pour
lesquels la décomposition des litières
est la plus rapide. Les monocotylédones
et gymnospermes ont quant à eux des
valeurs intermédiaires de décomposition
(Cornwell et al 2008). À une échelle
spatiale plus réduite, des études s’inté-
ressant uniquement à des espèces herba-
cées méditerranéennes ont montré que
la décomposition des litières était mini-
male pour les Poaceae, intermédiaire pour
les Lamiaceae et maximale pour les
Asteraceae et Fabaceae (Birouste et al
2012). Il est à noter que ces deux der-
nières familles dont la décomposabilité
est importante sont par ailleurs très prisées
des grands herbivores (Bison 2015).

3.2 / Influence des herbivores sur
les communautés biotiques du sol

En tant que consommateurs de matière
organique en sénescence, les organismes
décomposeurs jouent un rôle essentiel
dans le processus de décomposition des
litières (Chapin et al 2011). La diversité
des organismes participant au processus
de décomposition est importante. De
façon simplifiée, on distingue deux types
d’acteurs : les microorganismes décom-
poseurs et les détritivores (Gessner et al
2010). Les microorganismes décompo-
seurs, acteurs principaux du processus de
décomposition, sont composés de bac-
téries et champignons, permettant la
transformation des structures polymé-
risées (ex. lignine) en molécules sim-
plifiées (Berg et McClaugherty 2014).
Les détritivores, rassemblant des orga-

Figure 3. Schéma conceptuel des trois facteurs principaux (encadrés rouges)
contrôlant le processus de décomposition des litières (symbolisé par la double flèche)
et des moyens par lesquels les herbivores peuvent influencer chacun de ces facteurs
(encadrés gris).



nismes tels que les collemboles, les lom-
brics ou encore les acariens, se nourris-
sent de débris de litière, assurant ainsi
sa fragmentation, et/ou de bactéries et
champignons. 

De nombreuses études montrent que
les herbivores (foliaires et racinaires)
peuvent influencer les communautés bio-
tiques du sol et ainsi impacter la décom-
position de la litière (Sankaran et Augus-
tine 2004, Bressette et al 2012). Les
mécanismes impliqués sont nombreux
et complexes car interconnectés les uns
aux autres (Bardgett et Wardle 2003).
De façon synthétique, les grands herbi-
vores peuvent influencer les commu-
nautés biotiques du sol (et in fine le pro-
cessus de décomposition) en modifiant
des conditions abiotiques du sol et la
disponibilité de ressources, via le piétine-
ment, le dépôt d’excréments, la modifi-
cation de la qualité des litières et l’in-
duction d’exsudats racinaires. 

Le piétinement impacte la faune du sol
de façon directe, par l’écrasement d’in-
dividus à la surface du sol, mais égale-
ment par plusieurs processus indirects,
développés dans la revue de Bilotta et al
2007, impliquant la modification des
conditions de vie des organismes du sol.
Tout d’abord, l’altération des conditions
hydriques et d’oxygénation du sol, sous
l’effet de la réduction de la porosité,
influence l’activité des organismes décom-
poseurs, en limitant par exemple les
déplacements des détritivores tels que
les lombrics (Bilotta et al 2007). Le piéti-
nement de la végétation peut aussi altérer
la quantité et la qualité des ressources
alimentaires disponibles pour les orga-
nismes de sol. Enfin, la réduction du
couvert végétal peut exposer d’avantage
les organismes décomposeurs à leurs
prédateurs. Les conséquences du piéti-
nement des grands herbivores sur les
caractéristiques du sol et l’abondance des
organismes décomposeurs restent néan-
moins difficilement généralisables, puis-
qu’il a notamment été montré qu’une
même espèce d’herbivore peut avoir des
effets variables en fonction du type de
sol (Schrama et al 2013).

L’augmentation de la disponibilité des
nutriments via le dépôt d’excréments peut
localement augmenter la biomasse et
l’activité des communautés microbiennes
du sol (Stark et al 2000), stimulant loca-
lement et à court terme la décomposition
des litières (Olofsson et Oksanen 2002).
Ce processus est souvent caractérisé de
« cycle court » des nutriments, et s’op-
pose au « cycle lent », par lequel le retour
des nutriments au sol se fait via la sénes-
cence des plantes et la décomposition
des litières (Bardgett et al 1998, Bakker
et al 2004). Les excréments déposés au
sol par les herbivores domestiques d’éle-
vage soumis à certains traitements anti-

parasitaires peuvent aussi avoir d’impor-
tantes conséquences néfastes pour l’ento-
mofaune coprophage (Bloor et al 2012). 

Les caractéristiques de la faune du sol
dépendent étroitement de la qualité des
litières. Concernant les microorganismes,
les litières dites de « bonne » qualité, issues
de plantes caractéristiques de milieux
productifs, seront typiquement associées
à des communautés microbiennes domi-
nées par les bactéries. À l’inverse, des
plantes caractéristiques de milieux de
faible productivité, produisant des litiè-
res récalcitrantes à la décomposition,
seront associées à des communautés
microbiennes dominées par les champi-
gnons (Bardgett et al 1998, Wardle et al
2004). En effet, les besoins en nutriments
et l’activité métabolique des champignons
sont moindres que ceux des bactéries
(Hodge et al 2000). Ainsi, l’influence
des herbivores sur la strate herbacée, à
l’échelle de la plante par une modifica-
tion des valeurs de traits, ou à l’échelle
de la communauté végétale par un chan-
gement de sa composition spécifique,
peuvent influencer les communautés
d’organismes décomposeurs (Bardgett
et Wardle 2003, Bressette et al 2012) et
avoir des répercussions sur la décompo-
sition des litières et le cycle des nutri-
ments (Sankaran et Augustine 2004). La
récente revue de Chomel et al (2016)
insiste sur le rôle clé des métabolites
secondaires dans le processus de décom-
position, notamment par leurs effets
directs sur les microorganismes et la
faune du sol. Par exemple, la suppres-
sion de composés secondaires carbonés
chez des lichens a eu pour conséquence
une augmentation de l’abondance des
acariens, des collemboles et des araignées
(Asplund et al 2015). La toxicité ou encore
la présence de structures résistantes à la
biodégradation (ex. cycles aromatiques)
seraient les raisons principales d’une
limitation de la croissance et de l’activité
des organismes détritivores (Chomel et
al 2016). 

Selon Bardgett et Wardle (2003), les
substances carbonées issues de la photo-
synthèse allouées aux parties souterraines
peuvent être stockées, utilisées pour la
croissance ou la respiration racinaire, ou
libérées dans la rhizosphère sous forme
d’exsudats racinaires. La production de
ces exsudats racinaires varie selon les
espèces végétales, l’état physiologique
de la plante et les conditions environne-
mentales. Plusieurs études ont montré
que l’exsudation racinaire pouvait aussi
être stimulée par la défoliation, induite
par les herbivores invertébrés (Holland
et al 1996) et simulée de façon expéri-
mentale par coupe manuelle des tissus
végétaux (Hamilton et al 2008). Ces exsu-
dats racinaires représentent une ressource
facilement biodisponible et de haute qua-
lité pour le développement des micro-

organismes du sol (Bardgett et al 1998).
En stimulant l’activité des communautés
microbiennes du sol, ils favorisent ainsi
le processus de décomposition des litiè-
res (Bardgett et Wardle 2003).

3.3 / Impact des herbivores sur les
conditions microclimatiques du sol

Le climat est traditionnellement consi-
déré comme étant un facteur important
contrôlant la décomposition des litières,
cette dernière étant généralement favo-
risée en conditions de température et
de précipitations importantes (Chapin et
al 2011). Les herbivores peuvent locale-
ment modifier les conditions microclima-
tiques du sol (Bardgett et Wardle 2003).
Par exemple, le prélèvement de biomasse
aérienne par les herbivores peut entraî-
ner une augmentation de la température
et une diminution de l’humidité du sol.
En effet, la diminution de la couverture
végétale est favorable à un réchauffe-
ment solaire du sol, qui a pour consé-
quence de favoriser l’évapotranspiration
(Risch et al 2013). Ce changement de
conditions microclimatiques est souvent
invoqué comme étant une cause proba-
ble de l’augmentation de l’activité des
communautés microbiennes et de l’ac-
célération du processus de décomposi-
tion des litières en présence d’herbivores
(ex. Stark et al 2000, Haynes et al 2014).
La compaction du sol par le piétinement
modifie également les conditions hydro-
logiques du sol en réduisant la teneur en
eau, avec des conséquences potentielles
négatives sur le cycle des nutriments
(Bilotta et al 2007).

Conclusion

Les mécanismes par lesquels les grands
herbivores peuvent influencer les com-
munautés végétales dans lesquelles ils
évoluent sont multiples, variables dans
l’espace et dans le temps, et souvent inter-
connectés. Que ce soit par le biais de la
défoliation, du piétinement ou des resti-
tutions animales, les herbivores peuvent
directement modifier la morphologie et
le métabolisme des plantes et ainsi alté-
rer la production de biomasse et la qua-
lité du fourrage disponible. Ces dernières
peuvent aussi être influencées indirecte-
ment par les herbivores via des rétro-
actions entre le sol et les plantes. En effet,
la présence d’herbivores peut impacter
les flux de matières et le processus de
décomposition des litières, modifiant
la disponibilité des nutriments pour les
plantes. 

Jusqu’à présent, les études traitant de
l’impact des grands herbivores sur les
plantes se sont essentiellement concen-
trées sur les caractéristiques macrosco-
piques de la végétation, tels que la diver-
sité, la biomasse ou encore la phénologie.
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Les effets sur le métabolisme des plan-
tes, et notamment sur les moyens de
défense mis en place suite à l’attaque
par les grands herbivores, sont plus rares
puisque l’essentiel de la littérature, dans
ce domaine précis, porte sur l’influence
d’insectes phytophages ou de l’herbivo-
rie simulée par arrachage ou coupe
manuelle. De même, l’impact des com-
posés de défense induits par les grands
herbivores sur le processus de décom-
position des litières et les cycles géo-
chimiques qui s’ensuivent n’a été éva-

lué que pour de rares espèces et dans
un nombre très restreint d’écosystèmes.
L’ensemble de ces connaissances pour-
rait permettre de mieux envisager les
conséquences de changements de pra-
tiques pastorales des herbivores domes-
tiques et/ou des fluctuations de popula-
tions d’herbivores sauvages sur le fon-
ctionnement des écosystèmes. De même,
ces connaissances pourraient à terme
éclairer certaines décisions de gestion
afin de maintenir un équilibre durable

entre populations d’herbivores et com-
munautés végétales.
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En tant que consommateurs primaires, les herbivores jouent un rôle essentiel dans la dynamique de la végétation. Leur influence peut
se manifester de l’échelle de la plante, via la modification de son métabolisme, jusqu’à l’échelle de la communauté végétale, par un
changement de sa composition floristique ou de l’abondance des espèces qui la composent. Quelle que soit l’échelle considérée, les
effets sur la végétation peuvent se répercuter sur la qualité des litières et ainsi impacter le processus de décomposition. Il en résulte
souvent une modification des cycles biogéochimiques et plus largement du fonctionnement de l’écosystème. Cet article se propose de
faire l’état de la littérature concernant les interactions entre plantes et grands herbivores, en développant plus particulièrement les
moyens par lesquels les herbivores affectent les plantes, les stratégies mises en place par ces dernières pour se défendre, ainsi que les
processus par lesquels les herbivores peuvent influencer le fonctionnement de l’écosystème via la décomposition des litières. 
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Résumé

Abstract

Impacts of large herbivores on plants: consequences for litter decomposition

As primary consumers, herbivores play an important role in vegetation dynamics. Their effects run from the plant level by influencing
plant metabolism, to the community level by changing the floristic composition and the abundance of plant species. These effects on
vegetation can impact litter quality and can thus alter the decomposition process. This can in turn impact soil biogeochemical cycles
and modify ecosystem functioning. Here, we review the literature on plant and large herbivore interactions, focusing on the means by
which herbivores affect plants, the plant strategies to cope with herbivory, and the mechanisms by which herbivores can affect ecosystem
functioning via the alteration of litter decomposition. 
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