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Dans la perspective du changement climatique, il est nécessaire d’adapter les couverts prairiaux a des conditions hydriques
limitantes. Les mélanges offrent des perspectives intéressantes mais posent des questions quant aux critéres de sélection
des variétés.

RESUME

Différentes expérimentations récentes montrent la plus-value de la diversité spécifique et intraspécifique sur la production des prairies
face au changement climatique et en particulier face aux épisodes de sécheresse. Mais le choix des espéces et des génotypes composant
cette diversité nécessite de définir correctement les regles d’assemblage. Ces regles pourraient étre basées sur des choix de traits
(caractéres) des espéces et des génotypes. La diversification de traits liés a des stratégies de croissance décalées dans le temps semble
avoir un effet positif, contrairement aux traits racinaires. Ainsi, le choix de traits d’intérét et de la valeur de ces traits dans les couverts
prairiaux est a considérer dans les processus de sélection variétale.

SUMMARY
Using mixed-forage grasslands to deal with climate change: opportunities and challenges

In the context of climate change, grasslands will need to be populated with forage species that tolerate drought conditions. Planting forage mixtures
is a possible solution, but questions remain regarding the specific varieties to use. Recently, different experiments have shown that both intra- and
interspecific diversity could have a positive effect on grassland production under climate change and, more specifically, during droughts. However,
to choose which species and genotypes to include, it is necessary to define the rules of assembly. These rules could be based on the choice of
certain functional traits. For instance, research suggests that differences in growth-related traits among plants within the community, namely
temporal differences in growth periods, have a positive effect. Defining the traits of greatest interest and their relative importance in grassland
communities is a major consideration when selecting the plant varieties to include in forage mixtures.
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1. Les prairies soumises
au changement climatique

Les prairies et cultures fourragéres sont parmi les
agroécosystémes les plus représentés a l'échelle du
globe. Cependant, la pérennité des prairies permanentes
et temporaires est aujourd’hui fortement menacée par les
effets grandissants du changement climatique (TUBIELLO
et al., 2007). Les changements climatiques attendus sur
le sud-ouest de I'Europe se caractérisent, outre par I'aug-
mentation générale de concentration en CO, de
I'atmosphére, par une augmentation de température
annuelle (moyenne et variabilité) et un changement de
régime hydrique. Cela se traduira par des hivers plus
doux, avec un moindre risque de gel, des étés plus
chauds avec des risques de températures journaliéres
maximales excessives pour la végétation, et des déficits
pluviométriques et hydriques plus marqués que dans le
siecle précédent (IPCC, 2013). Dans le pourtour méditer-
ranéen, ces modifications du climat pourraient conduire
a l'extension de pres d'un mois des conditions estivales
(GiannakopouLos et al., 2009) ainsi qu’a de plus forts défi-
cits hydriques annuels (BINDI et OLESEN, 2011).

Ces changements climatiques auront des consé-
quences sur la production fourragere, en particulier une
modification significative de la répartition de la crois-
sance des espeéces. Cela se caractérise essentiellement
par a) une avancée dans I'année du pic de croissance de
printemps et b) une réduction de la vitesse de croissance
durant la période estivale (DuranD et al., 2010). Des
mesures réalisées depuis 15 ans sur les paturages de
l'ouest de la Suisse révélent l'importance des effets de
variation du climat, en particulier de la sécheresse, sur
la croissance de I'herbe (MosiMaNN et al., 2012). Ce type
de données constitue des références importantes pour
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FiGURE 1: Biomasse annuelle récoltée sur les asso-
ciations luzerne-dactyle, la luzerne et la graminée (la
seule fertilisée en N) au cours des 4 années suivant le
semis en 2008.

FiGUrE 1 : Annual biomass production over 4 years for
lucerne monocultures, cocksfoot monocultures (ferti-
lised with N), and Ilucerne-cocksfoot mixtures; the
fields were planted in 2008.

améliorer la précision des prédictions de la réponse des
couverts végétaux au changement climatique en termes
de production fourragére (CaLanca et al., 2016).

Face a la fréquence grandissante des sécheresses
qui accompagnent le changement climatique, il est néces-
saire d’adapter les systémes de production a des
conditions hydriques limitantes. Depuis plus de cin-
quante ans, I'agriculture est majoritairement basée sur
I'installation de cultures abritant un faible nombre d’es-
péces (diversité interspécifique) et de génotypes (diversité
intraspécifique), méme si I'utilisation de variétés synthé-
tiques ou de populations est généralement la regle chez
les graminées et légumineuses fourrageres. L'améliora-
tion des plantes s’est toujours attachée a exploiter
I'espéce la plus adaptée aux attentes en sélectionnant le
génotype (au sein de I'espéce) le plus productif pour un
milieu donné, correspondant souvent a des conditions
assez intensives. Définir les caractéristiques des espéces
et des génotypes qui permettent I'assurance d’'une pro-
duction efficace (quantité, qualité et stabilité¢) sous
contrainte hydrique est une étape incontournable de
I'amélioration génétique des espéces cultivées. Mais cette
approche pourrait étre complétée par l'introduction de
diversité au sein des peuplements cultivés. En effet, de
nombreuses études en €cologie mettent en évidence la
plus-value de la diversité sur la production et la stabilité
des écosystémes, et cela en particulier en conditions
stressantes et en environnements variables. En consé-
quence, maintenir certains niveaux de diversité inter et
intraspécifique au sein des peuplements semés pourrait
étre un levier important pour adapter les prairies au
changement climatique.

2. La plus-value de la diversité
spécifique sur la production fourragére

La production de fourrage plus importante induite
par 'augmentation de la diversité spécifique du peuple-
ment prairial semé (et que nous qualifierons de
«surproduction ») est bien documentée dans la littérature
(FInN et al., 2013 ; Kirwan et al., 2007). C’est aussi ce que
montrent les résultats obtenus sur des associations
binaires de luzerne et dactyle installées en parcelles de
10 m? dans deux sites différents (INRA Lusignan en
France et Vaiamonte au Portugal) et exploitées sur un
rythme de 4 a 5 coupes par an (GastaL et al., 2015). La
biomasse annuelle est le cumul des biomasses évaluées
a chaque cycle de récolte. Les associations (non fertilisées
en azote) ont montré une surproduction de biomasse en
années 3 et 4 (cumul de biomasse produite durant ces 2
années s’élevant a + 10 % pour I'association comparative-
ment a la luzerne pure non fertilisée en N, et +73% par
rapport a la graminée fertilisée, p<0,05) (figure 1). Cette
surproduction de I'association peut notamment étre
expliquée par une meilleure interception du rayonne-
ment solaire et une meilleure nutrition azotée de la
graminée associée, au-dela de la phase d’installation et
de mise en place efficace des transferts d’azote depuis la
légumineuse durant les années 1 et 2 (Louarn et al.,
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FIGURe 2 : Effet de la diversité spécifique sur a) la
moyenne de la biomasse totale cumulée (mg par
microcommunauté) sous contrainte hydrique et sur b)
effect size (logarithme du rapport entre la biomasse
sous contrainte hydrique et la biomasse en condition irri-
guée) de microcommunautés prairiales (d’apres
PrIETO et al., 2015).

FIGURE 2 : Effect of species diversity in small grass-
land communities on a) the mean total biomass (mg
per small community) accumulated under conditions
of water stress and b) the log of the ratio between
biomass production under water stress and biomass
production under irrigated conditions (after PRIETO et
al., 2015).

2015). Ces résultats ont également été confirmés sur des
microcommunautés de plantes plus complexes soumises
a la contrainte hydrique (PREETO et al., 2015). Dans ce
dispositif, installé & I'INRA de Lusignan, 124 microcom-
munautés, de 50 individus chacune, ont été disposées en
bacs avec un substrat homogene et des apports d’eau et
de minéraux controlés. Chaque microcommunauté était
constituée soit de 5 espéces (les plus semées en zone tem-
pérée : luzerne, fétuque élevée, dactyle, tréfle blanc et
ray-grass anglais), soit d'une seule de ces espéces. Le dis-
positif a été reproduit en deux lots installés dans les
meémes conditions initiales. Durant 'essai, le lot 1 a été
soumis a un régime hydrique non limitant alors que le
lot2 a été privé d’apport hydrique durant plusieurs
semaines. Les microcommunautés composées de
5 espéces ont montré, sous contrainte hydrique, une plus
grande production de biomasse cumulée sur une année
que la moyenne des cultures pures (figure 2a). La diver-
sité spécifique de ces microcommunautés a aussi permis
une meilleure réponse a la sécheresse (figure 2b). A cette
surproduction observée dans les peuplements diversifiés,
vient s’ajouter une plus grande régularité de la produc-
tion de biomasse au cours du temps. En effet, la variation
au cours de l'année de la production de biomasse des
microcommunautés abritant 5 especes était inférieure a
celle des microcommunautés composées dune seule
espéce (variation estimée a partir du coefficient de varia-
tion temporelle : 0,69 vs 0,87). Toutefois, cette stabilité de
la production de biomasse au cours de 'année n’a été
observée qu'en conditions hydriques non limitantes.

3. Le choix et 'assemblage des espéces

La mise en place des prairies temporaires en Europe
est de plus en plus souvent réalisée avec des mélanges d’es-
péces fourrageres. Cela s’appuie en partie sur le fait que de
nombreuses études (ALLARD, 1961 ; RasmMussoN et al., 1967 ;
TiLmaN et al., 1996 ; HockerT et al., 1983 ; HECTOR et al.,
1999 ; FinckH et al,, 2000 ; GRIME, 2006 ; NYFELER et al.,
2009) ont démontré la plus-value de la diversité spécifique
des peuplements sur la production et sa stabilité. Toutefois
cette surproduction n'est pas forcément systématique et le
choix des espéces a associer doit étre raisonné pour opti-
miser les bénéfices des associations. Le défi est donc de
parvenir a identifier les bons agencements d’especes végé-
tales de sorte a concevoir des mélanges fourragers
plurispécifiques résistants et résilients sous les sécheresses
(RicHARDSON et al., 2010 ; VoLARE et al., 2014) induites par
le changement climatique. Nous focaliserons notre propos
sur la question de I'élaboration de ces mélanges d’especes
prairiales adaptés a des conditions de sécheresse, séche-
resses pouvant étre séveres sur le pourtour méditerranéen.

B Différentes approches

En Suisse, 'assemblage des espéces s'inspire notam-
ment des communautés végétales observées in situ dans
des milieux présentant un stress hydrique fréquent,
milieux caractéristiques de 'ouest du pays. Dans les condi-
tions du Jura (1 200 m), les paturages de type Cynosurion
dominés par l'agrostide vulgaire et la fétuque rouge sont
particulierement bien adaptés aux fortes contraintes
hydriques. Il a été démontré que les especes subordonnées
(Trifolium pratense L., Achillea millefolium L., Leontodon sp.,
Cerastium fontanum ssp. vulgare, Veronica chamaedrys L.)
augmentent la résistance et la résilience face a la séche-
resse, notamment par leur relation avec les micro-
organismes du sol (MARIOTTE et al., 2015). Les mélanges
standard suisses utilisés pour une durée supérieure a
3 ans contiennent du paturin des prés et une graminée
pérenne a large amplitude écologique (SUTER et al., 2013).
Mais, parallélement a I'approche empirique, une approche
mécaniste doit étre conduite afin de déterminer les méca-
nismes sous-jacents a la plus-value de la diversité
spécifique et d’'optimiser les interactions. En écologie des
communautés, deux mécanismes, non exclusifs, ont été
proposés pour expliquer l'effet de la diversité spécifique
(HoopER, 2005). Le premier repose sur la complémentarité
d'utilisation des ressources entre espéces : des espéces qui
possédent des niches écologiques différentes, et donc des
facons différentes d'utiliser les ressources disponibles, ont
plus de chance de coexister et de produire de la biomasse
au sein d'une communauté (MACARTHUR et LEVINS, 1967 ;
ABRAMS, 1983). Le second se base sur le mécanisme de
sélection, qui traduit 'augmentation de la probabilité de la
présence d'une espéce adaptée a I'environnement a un ins-
tant donné lorsque la diversité de la communauté
augmente. La présence systématique d'une espece adaptée
aux contraintes dominantes permettrait d’avoir une bonne
production de biomasse et un maintien d'une certaine
régularité de la production de la communauté face aux
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conditions variables du milieu. Ces mécanismes sont bien
décrits au niveau des communautés d’espéces naturelles
mais il existe encore peu de mises en évidence expérimen-
tales de leur mise en ceuvre et de leurs effets pour des
communautés a vocation agronomique. Dans I'étude pré-
cédemment décrite (PRIETO et al., 2015), l'effet de la diversité
spécifique sur la surproduction des microcommunautés est
principalement interprété comme un effet de complémen-
tarité entre les espéces. En effet, grace a l'utilisation d'une
méthodologie statistique adaptée (Loreau et HECTOR, 2001),
il a été mis en évidence que la plus-value de la diversité
spécifique sur la production de biomasse était principale-
ment due a des effets de complémentarité entre espéces. En
se basant sur cette étude, il semble donc que la complé-
mentarité entre especes, bien que non exclusive du
mécanisme de sélection, soit un mécanisme majeur pour
expliquer leffet de la diversité spécifique des peuplements
prairiaux. Il reste cependant encore a approfondir les rela-
tions fonctionnelles entre la diversité des communautés et
la complémentarité d'utilisation des ressources, et notam-
ment la ressource hydrique. Dans cette optique, les traits
fonctionnels des plantes sont particuliérement pertinents a
considérer car ils capturent des aspects essentiels des stra-
tégies écologiques des especes (WESTOBY et al., 2002).

M D’un point de vue racinaire

Les différentes stratégies adaptatives permettent aux
plantes d’éviter ou de tolérer la déshydratation des tissus
et donc de survivre lors des épisodes de sécheresse. Les
caractéristiques fonctionnelles du systéme racinaire
comme la profondeur racinaire, la biomasse des racines
profondes, la densité des tissus racinaires, ou encore la
longueur spécifique ou le diamétre moyen des racines
fines jouent un réle crucial dans les processus d’acquisi-
tion de I'eau du sol (HERNANDEZ et al., 2010 ; PEREZ-RaMOS
et al., 2013). Bien qu’encore peu de données soient dispo-
nibles sur le role des racines dans des conditions de plein
champ sous sécheresses séveres, elles pourraient contri-
buer significativement a I'évitement de la déshydratation

des plantes et a la résilience des couverts. De plus, asso-
cier des espéces végétales avec des caractéristiques
fonctionnelles racinaires contrastées permettraient d’amé-
liorer 'acquisition de I'eau sur I'ensemble du profil de sol
et de conférer aux couverts plurispécifiques une plus
grande stabilité vis-a-vis des épisodes de sécheresse plus
ou moins intenses par rapport a des couverts monospéci-
fiques. En s’appuyant sur des concepts et méthodologies
issus de I'écologie fonctionnelle, Barkaour et al. (2015) ont
analysé I'impact de la diversité fonctionnelle racinaire sur
l'utilisation de I'eau du sol, la production de biomasse et
la résilience de la productivité des couverts d’especes
natives et de cultivars soumis a deux niveaux de séche-
resses estivales. Il a été fait I'hypothése : i) que la diversité
fonctionnelle racinaire permet d’augmenter l'utilisation de
I'eau du sol et ainsi d’'améliorer la production de biomasse
et sa résilience et ii) que les effets de la diversité fonction-
nelle seraient d’autant plus marqués au sein des couverts
que les stress dus a la sécheresse estivale seraient
intenses. Pour vérifier ces hypothéses, une expérimenta-
tion a été implantée en 2011 a Montpellier sur le terrain
expérimental du CEFE-CNRS. Trois cultivars de grami-
nées fourragéres méditerranéennes (Dactylis glomerata
var. Kasbah, Dactylis glomerata var. Medly et Festuca
arundinacea var. Centurion) ont été installés en monocul-
ture et en mélanges bi ou tri-spécifique dans 8 blocs. 4 de
ces blocs ont été soumis en 2012 a une sécheresse esti-
vale correspondant aux conditions moyennes sur les
30 derniéres années (soit un déficit hydrique climatique
correspondant a une différence entre précipitations et éva-
potranspiration potentielle de -380 mm) et les 4 autres
blocs a une sécheresse estivale plus extréme (- 500 mm).
La méme expérimentation a été simultanément conduite
avec trois espéces de graminées pérennes natives des
Grands Causses (Bromus erectus, Carex humilis et Festuca
christiani-bernardii). Des mesures d’humidité du sol ont
permis d’estimer la quantité totale d’eau transpirable
(TTSW) pour chaque communauté. La profondeur raci-
naire et la biomasse de racines profondes ainsi que les
traits morphologiques des racines entre 0 et 20 cm ont été

Composante de la structure fonctionnelle du

Quantité d’eau transpirable du sol (TTSW)

Reésilience

2

systeme racinaire* X Pente cultivars  Pente natives X Pente cultivars  Pente natives
a) Valeur moyenne des traits racinaires (identité fonctionnelle)
PC1-axe de profondeur + densité racinaires 10,70* 4,05 8,38 17,15*** 0,368 0,226
PC2-axe de diametre racinaire 7,058* 3,64 6,59 10,35 0,380 0,220
b) Variance des traits racinaires en mélange (diversité fonctionnelle)
PC1-axe de profondeur + densité racinaires 2,114 ns - - 1,043 ns - -
PC2-axe de diametre racinaire 7,094 0,026 0,029 0,632 ns - -

* Les variations de traits fonctionnels racinaires des cultivars et des espéces natives présents dans les communautés ont été au préalable caractérisées par une
analyse en composante principale (ACP). Les deux premiers axes de ’ACP (PC1 et PC2) ont été retenus pour calculer les indices d’identité (= moyenne des
coordonnées des especes sur les axes) et de diversité (= variance des coordonnées des especes sur les axes) fonctionnelle.

TaBLEAU 1 : Part de la variance a) de la quantité d’eau totale transpirable du sol (TTSW) et de la résilience expliquée
par 'identité fonctionnelle des systémes racinaires et b) des écarts de la TTSW et de la résilience des mélanges
par rapport aux monocultures expliquée par la diversité fonctionnelle des systémes racinaires.

TaBLE 1 : Proportion of variance in a) total transpirable soil water (TTSW) and resilience explained by root system
functional identity and b) deviation in TTSW and the resilience of mixtures versus monocultures explained by root

system functional diversity.
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estimés pour chaque communauté sur la base des valeurs
de traits racinaires de chaque espeéce cultivée en monocul-
ture. Nous avons cherché a savoir si, d'une part, les
valeurs moyennes des traits racinaires des couverts (iden-
tité fonctionnelle) ont un réle sur les performances de tous
les couverts et, d’autre part, si les variances des traits
racinaires au sein des mélanges (diversité fonctionnelle)
améliorent leurs performances.

Cette expérimentation a mis en évidence que les
communautés avec des enracinements plus profonds et
plus développés en profondeur ont une meilleure capacité
d’extraction de 'eau du sol (Chi? significatif, tableau 1).
L'utilisation de I'eau des horizons profonds ne se fait pas
au détriment de l'utilisation de I'eau des horizons de
surface et les espéces a enracinement profond ont aussi
globalement un systéme racinaire plus développé tout au
long du profil de sol. La diversité fonctionnelle racinaire
n’'a pas permis d’améliorer les prélévements hydriques des
mélanges par rapport aux monocultures (Chi? non signi-
ficatif, tableau 1). En revanche, des mélanges avec des
racines a diametre contrasté favorisent une augmentation
de I'extraction d’eau. Concernant la production de bio-
masse aérienne, elle a varié au sein des espéces natives et
au sein des cultivars d'un facteur trois, mais ni la valeur
moyenne, ni la variance des traits racinaires au sein des
couverts n’expliquent ces variations. La résilience des
communautés apres sécheresse estivale est associée a de
fortes profondeurs et densités racinaires ainsi que des dia-
meétres élevés de racines puisque de fortes relations
positives et significatives sont observées (tableau 1). En
revanche, la diversité fonctionnelle racinaire n’a aucun
effet significatif sur la résilience des couverts.

En conclusion, cette expérimentation met en évi-
dence l'importance de la profondeur et des traits
racinaires des especes dans les mélanges pour améliorer
d'une part la quantité totale d’extraction d’eau du sol et
d’autre part la résilience des couverts qu’ils soient consti-
tués d’espéces natives ou de cultivars fourragers. Associer
des especes avec une forte diversité fonctionnelle raci-
naire ne semble pas améliorer les performances des
mélanges quel que soit le niveau de sécheresse estivale.

Ce résultat est en partie confirmé par une autre
expérimentation qui teste la résistance a un stress
hydrique d'un mélange d’espéces avec des systémes raci-
naires contrastés (PicoN-COCHARD et HERNANDEZ, 2015).
Dans cette étude, conduite & I'INRA (UREP Clermont-Fer-
rand), 'hypothése posée était la suivante : les mélanges
complexes a 5 especes et les mélanges bispécifiques asso-
ciant une espéce a enracinement superficiel et une espéce
a enracinement profond (espéces a enracinements
contrastés) ont plus de racines en profondeur. Cette aug-
mentation de racines en profondeur, dans ce type de
mélanges, devrait permettre une meilleure récupération
aprés un stress hydrique sévere relativement aux
meélanges composés d'espéces a enracinement similaire
(mélange a deux espéces a racines profondes ou mélanges
a deux especes a racines superficielles). En effet, il est
bien établi que les plantes utilisent préférentiellement
l'eau de surface en conditions hydriques non limitantes

pour la croissance (Picon-CocHARD et al., 2001 ; HOEKSTRA
et al., 2014). Alors qu’en conditions hydriques limitantes
(stress modéré), les espéces prélévent 'eau plus en pro-
fondeur, ce qui contribue a la stratégie d’évitement du
stress hydrique (CHaves, 2002 ; LupLow, 1989 ; ZwICKE et
al., 2015). SKINNER et al. (2006) ainsi que MUELLER et al.
(2013) ont montré que la complémentarité de niche
conduit a une capture plus compléte des ressources du
sol par les plantes en mélange grace notamment a une
augmentation de la biomasse racinaire en profondeur.

Quatre especes de graminées prairiales issues de
moyenne montagne (Dactylis glomerata, Festuca arundina-
cea, Poa pratensis, Trisetum flavescens) et une espece de
léegumineuse (Trifolium repens) ont été implantées a
l'automne 2012 dans des bacs contenant un sol prairial et
de l'engrais retard (3,5kg/m?, N-P-K: 14-7-14 Multi-
cote 12, Haifa, Israel). Trois types de mélanges ont été
constitués a 1, 2 et 5 especes. La longueur des racines au
contact de la surface de tubes transparents (5 cm diame-
tre) qui ont été placés horizontalement a 80cm de
profondeur a été mesurée avec un minirhizotron (BTCZ2,
Bartztechnology, USA) pour -caractériser la densité
(mm/cm?) de la colonisation de cet horizon de sol par les
racines. L'’humidité du sol des bacs a été maintenue a
80 % de la capacité au champ (pluie +irrigation). De juin a
aout, toutes les pluies ont été interceptées par un écran de
pluie mobile sur la moitié des bacs pour induire un stress
hydrique sévéere induisant la sénescence compléete du cou-
vert. Les bacs ont ensuite été réhydratés jusqu'au
printemps suivant pour suivre la récupération a plus long
terme des couverts prairiaux. La production relative de
longueur racinaire dans les mélanges a été calculée comme
le rapport entre la longueur mesurée du mélange et la lon-
gueur estimée du mélange a partir des longueurs des
monocultures présentes dans chaque mélange pondérées
par leur abondance relative dans la biomasse aérienne. Un
ratio supérieur a 1 correspond a une surproduction de
racines dans les mélanges par rapport a I'attendu basé sur
les monocultures. Comme dans Barkaoul et al. (2015), les
espéces a enracinement le plus profond en monoculture

Longueur racinaire (mm/cm?2)

100
80+ . >
Mélanges a :
60 M 1 espece
B 2 espéces
40+ [] 5 espéces

20+

Juin Aot Sept. Décembre

Ficure 3: Evolution de la longueur moyenne de
racines profondes pour les mélanges a 1, 2 ou
5 espéeces des bacs témoins (sans stress hydrique
appliqué).

FiGURE 3 : Change in the mean length of deep roots in
1, 2, and 5-species communities under control condi-
tions (i.e., no water stress).
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sont le dactyle et la fétuque €levée, et les mélanges présen-
tant la plus grande profondeur denracinement sont
constitués de ces espéces. En conditions hydriques non
limitantes, le mélange a 5 especes a les valeurs les plus
élevées de densité de racines profondes par rapport aux
monocultures et aux mélanges a 2 espéces quelle que soit
la période considérée (figure 3). Ceci s'accompagne d'une
surproduction de racines (ratio=1,51) tandis que les
mélanges a 2 espéces ont un ratio de 1,06. Ces résultats
montrent donc un effet positif de la diversité d’especes
sur la production de racines profondes en conditions
hydriques non limitantes. Mais cette surproduction de
racines a été observée dans le traitement «sécheresse »
uniquement lors de la phase de récupération en automne
pour les mélanges ayant du dactyle. La similarité racinaire
des especes constituant un mélange pourrait donc jouer
un role important. Ce qui va dans le sens du faible effet
relatif de la diversité racinaire pour la récupération des
racines apres un stress hydrique sévere comme 1'a démon-
tré I'étude de Barkaoui et al., (2015).

Ainsi, dans un contexte d’amélioration des plantes
pour les mélanges plurispécifiques soumis a la sécheresse,
un trait racinaire comme la profondeur d’enracinement
pourrait constituer un critére de sélection (directionnelle)
avec un objectif d’enracinement profond. Les études éco-
physiologiques de la réponse des plantes a la contrainte
hydrique confortent cette conclusion (DUuranD et al., 2007).

4. La diversité génotypique
(intraspécifique) des espéces
est-elle une plus-value

pour les mélanges plurispécifiques ?

Les différentes études, décrites ci-dessus, ont mis en
évidence les effets de la diversité des espéces ; cette diver-
sité peut étre envisagée a des niveaux intraspécifiques.
Beaucoup d’études (ALLARD, 1961 ; RasMussoN et al., 1967 ;
TiLmaN et al., 1996 ; Hockerr et al., 1983 ; HECTOR et al.,
1999 ; FINckH et al., 2000 ; GRIME, 2006 ; NYFELER et al.,
2009) se sont intéressées a l'effet de la diversité spécifique
sur la production, notamment face aux aléas climatiques
(TILAHUN, 1995 ; LESIcA et ALLENDORF, 1999 ; TILMAN et al.,
2001). Mais l'effet de la diversité intraspécifique est rare-
ment investi. Pourtant, I'importance potentielle de la
diversité intraspécifique dans les performances des peu-
plements pourrait avoir des conséquences importantes en
ameélioration des plantes, notamment en ce qui concerne
les espéces prairiales destinées a étre utilisées en mélanges
plurispécifiques et devant faire face aux aléas climatiques.
Afin d’apporter des éléments sur I'importance de la diver-
sité génétique abritée par chaque espece installée en
mélange plurispécifique, une des variables controlées de
I'expérimentation de PRIETO et al. (2015) décrite plus haut,
conduite a I'INRA de Lusignan, portait sur le nombre de
génotypes par espece composant le mélange. Sur les
74 microcommunautés plurispécifiques, 32 microcommu-
nautés contenaient un seul génotype par espéece,
32 microcommunautés, 5 génotypes par espéce et

Coef. de variation de la biomasse Effect size*
1,2
a) | e conditions irriguées 0,1 b)
1,0 O stress hydrique |
[e) 0
o8| ¢ ¢ $ |
+ 4 -0,1+
0,6 1
_0,2 L
ot " N
1 5 10 1 5 10

Nb de génotypes par espece Nb de génotypes par espéce

* logarithme du ratio (biomasse sous stress
hydrique / biomasse en conditions irriguées)

FIGURE 4 : Effet de la diversité génétique sur a) le
coefficient de variation de la biomasse produite au
cours du temps, avec ou sans stress hydrique, et sur
b) P’effect size (d’aprés PRIETO et al., 2015).

FIGURE 4 : Effect of genetic diversity on a) the coeffi-
cient of variation for biomass production over time
under water stress versus under irrigated conditions
and b) the log of the ratio between biomass produc-
tion under water stress and biomass production
under irrigated conditions (after PRIETO et al., 2015).

10 microcommunautés, 10 génotypes par espece. Ce dis-
positif n’a pas permis de montrer une plus-value de la
diversité génotypique, donc de la diversité intraspécifique,
sur la production, mais cette diversité intraspécifique a eu
un impact positif sur la stabilit¢é de la production au
cours de I'année (figure 4a) et la réponse a la sécheresse
(figure 4b). Cet impact positif de la diversité intraspécifique
sur la production du couvert plurispécifique en termes de
stabilité pourrait étre da a l'effet de cette diversité sur le
décalage des pics de biomasse de chacune des espéces au
cours du temps (asynchronie des espéces). En effet, la
mesure de I'asynchronisme des espéces composant les
microcommunautés montrait une valeur relative plus
importante dans les microcommunautés comportant une
plus grande diversité intraspécifique. La diversité intraspé-
cifique des espéces composant le mélange permettrait donc
une augmentation de l'asynchronie de croissance des
espéces. Ce mécanisme d’asynchronisme des especes est
souvent mis en avant en écologie pour expliquer la stabilité
des communautés végétales. Les traits pouvant étre liés a
la dynamique de croissance des espéces pourraient donc
étre des traits candidats pour raisonner la diversification

Vitesse de croissance

—o— Tempéré
—— Méditerranéen

Printemps Hiver

FIGURE 5 : Distribution annuelle de la vitesse de crois-
sance des populations de type méditerranéen et
tempéré.

FiGure 5 : Speed of growth over the year for populations
of temperate versus Mediterranean plant varieties.
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FIGURE 6 : Biomasse de variétés de dactyle méditerra-
néennes et tempérées (Dm et Dt) cultivées en pur et
en mélange au cours des 5 récoltes de 2013 et 2014.

FIGURE 6 : Biomass production for temperate and
Mediterranean varieties of cocksfoot (Dm et Dt)
grown in monocultures or as part of mixtures; bio-
mass was harvested 5 times between 2013 and 2014.

intraspécifique des mélanges interspécifiques. GasTaL et al.
(2015) appuient cette hypothéese de diversification de dyna-
mique de croissance a I'échelle intraspécifique sur des
associations binaires graminées - légumineuses. En effet,
dans cette expérimentation, la diversité génétique intras-
pécifique est représentée par l'utilisation de différentes
variétés, des variétés de type méditerranéen et de type tem-
péré qui different notamment dans leur période de
croissance (figure 5). Les populations méditerranéennes de
fétuque élevée et de dactyle se caractérisent par une résis-
tance a la sécheresse et une pérennité en climat chaud et
sec plus grandes que les populations tempérées ou conti-
nentales (LELIEVRE et Mansat, 1990). Les populations
meéditerranéennes ont une croissance plus €levée en
automne, hiver et début de printemps. Au contraire, les
populations d’origine tempérée maintiennent un potentiel
de croissance plus €levé en été, mais une vitesse de crois-
sance plus faible en hiver, qui s’exprime par une dormance
hivernale dans le cas de la luzerne. Sur les mélanges
monospécifiques de variétés méditerranéenne et tempérée,
les résultats ont montré une production de biomasse
systématiquement intermédiaire entre la production des
deux types de variétés cultivées en pur (figure 6). Comme
dans PriETO et al. (2015), il n’apparait donc pas de surpro-
duction du mélange de variétés, mais une meilleure
régularité de production entre cycles de récolte.

La mise en évidence de l'effet de I'asynchronie de
croissance des génotypes/especes sur la régularité, la sta-
bilit¢ de la production est un élément permettant
d’expliquer la plus-value de la diversité intraspécifique des
especes composant le couvert. L'usage en mélange de
populations au comportement méditerranéen et tempéré
pourrait permettre aux zones fourragéres du sud-ouest de
I'Europe de s’adapter au moins en partie aux évolutions cli-
matiques futures. De facon similaire, en Suisse, les variétés

de fétuque élevée issues du pied du Jura (Baboux, 1993)
ont conduit a une demande croissante de cette espece dans
les mélanges semés en zones seéches (MOSIMANN et al., 2010).

5. La diversité intraspécifique
pour maintenir ’équilibre des espéces
dans le mélange

Les résultats obtenus vont dans le sens d'une plus-
value de la diversité et de certaines stratégies de croissance
tout en démontrant I'importance de l'identité fonctionnelle
de certains traits, notamment racinaires, pour faire face a
des épisodes de sécheresse. Mais il est important de consi-
dérer la dynamique des especes composant le couvert dans
le temps. 11 est relativement bien établi que la composition
spécifique du semis n'est pas forcément pérenne et que cer-
taines espéces se développeront plus vite et plus
intensément que d’autres qui pourront a terme disparaitre.
Par exemple, en Suisse, en zone séche, les formules propo-
sées pour la fauche souffrent du déséquilibre botanique
provoqué par les graminées a touffes. De la méme facon,
une enquéte conduite sur le terrain (par I'entreprise Jouf-
fray-Drillaud) met en évidence la demande des agriculteurs
d’améliorer le maintien de certaines espéces, en particulier
les légumineuses, dans le couvert prairial plurispécifique.

BEGUIER et LiTrICO (2015) ont testé l'effet de la diversité
intraspécifique (approchée par le nombre de variétés par
espéce) sur I'équilibre des especes dans les mélanges. Leur
expérimentation contenant 15 mélanges, chacun composé
de 7 especes prairiales (ray-grass anglais, dactyle, fétuque,
luzerne, lotier, trefle blanc et trefle violet), a été implantée
en microparcelles en pleine terre (5x3 m) a Saint-Sauvant
sur le site de I'entreprise Jouffray-Drillaud, avec 3 répéti-
tions par modalit¢ de mélange testé. Trois mélanges
contenaient une seule variété par espéce (M-1) ; un mélange
contenait jusqu'a 3 variétés par espece (M-2) et un mélange
contenait jusqu’a 6 variétés par espéce (M-3). Les variétés

E (Indice d'équitabilité*)
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* Plus cet indice est proche de 1 plus 'abondance entre espéces est équilibrée

FIGURE 7 : Indice d’équitabilité (E) de PiELou (1966) de juin
2014 pour les différents mélanges prairiaux ensemen-
cés avec des niveaux de diversité variétale variable.

Ficure 7 : Value of evenness index (E, after PIiELOU,
1966) in June 2014 for mixed grasslands with diffe-
rent levels of varietal diversity.
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de chacune des espéces ont été choisies pour étre contras-
tées sur leur phénologie, leur architecture et leur pool
génétique originel. M-3 comportait en son sein une diversité
plus contrastée que M-2. La biomasse produite par chaque
mélange a été estimée trois fois par an et un tri des espéces
a été systématiquement conduit sur un sous-échantillon de
chaque microparcelle. Les résultats de cette expérimenta-
tion confirment l'effet positif de la diversité intraspécifique
sur la stabilité temporelle de la production. La variation
temporelle de la biomasse produite, mesurée par le coeffi-
cient de variation dans le temps, est plus faible dans le
mélange M-3 abritant la plus grande diversité intraspéci-
fique (coef=0,03) que dans les mélanges M-1 avec une
seule variété par espéce (coef=0,18). Mais en plus de confir-
mer les résultats trouvés dans les autres dispositifs (GASTAL
et al.,, 2015; PrETO et al., 2015) décrits précédemment,
l'analyse des données de cet essai a mis en évidence une
plus-value de la diversité intraspécifique sur I'équilibre
d’abondance des différentes especes (figure 7) dans le cou-
vert (mesuré avec l'indice d’équitabilité de PieLou, 1966).

Conclusion

Ces différentes études mettent en évidence une plus-
value de la diversité spécifique et intraspécifique sur la
production des prairies face au changement climatique et
en particulier face aux épisodes de sécheresse. La diversité
spécifique et la diversité intraspécifique semblent avoir un
effet positif complémentaire sur la production. La premiére
agissant préférentiellement sur la surproduction et la
seconde sur la stabilité de la production. Mais le choix des
espéces et des génotypes a assembler reste une question
prioritaire. En effet, nous avons vu que, dans le choix de
l'assemblage, la diversification de certains traits, comme
les traits fonctionnels racinaires, n'est pas forcément une
plus-value. En revanche, la diversification des traits liés a
des stratégies de croissance décalées dans le temps pour-
rait avoir un effet positif. Ce choix d’assemblage nécessite
de définir correctement les régles, qui pourraient étre
basées sur les traits des espeéces et des génotypes. Ces
traits constitueraient alors des critéres a introduire dans
les processus de sélection en amélioration des plantes. La
sélection de ces traits devra alors se faire autour de valeurs
de diversité et de moyenne spécifique a chacun d’entre eux
(Litrico et VioLLE, 2015). Cette approche, basée sur les cri-
teres de sélection, pourrait aussi étre couplée a la
définition de nouveaux schémas de sélection permettant
de prendre en compte les interactions génotypexgénotype
de méme espéce et d’espéces différentes sans maitriser
I'ensemble des régles d’assemblage. Pour ce faire, il sera
strement nécessaire a 'avenir de développer de nouvelles
méthodologies de sélection pour 'obtention de variétés
dédiées spécifiquement & une utilisation en mélange, voire
'obtention directe de mélanges interspécifiques améliorés.
Nos résultats ouvrent des pistes intéressantes pour 'amé-
lioration des espéces destinées a une utilisation en
mélange. Cependant, les implications réglementaires asso-
ciées a ces types de couverts devront également étre
évaluées. Elles auront des impacts majeurs sur l'inscrip-

tion et la certification de ces variétés et mélanges commer-
cialisés. En effet (STRAEBLER, cet ouvrage), ces mélanges
représentent actuellement 23 % du marché des fourrages
prairiaux.
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