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Utilisation de la diversité végétale pour réduire la
vulnérabilité et accroitre laréesilience a la sécheresse
des prairies productives permanentes et semées

A. Luscher!?, K. Barkaoui®#, J. A. Finn®, D. Suter!, M. Suter?, F. Volaire®

RESUME

Le changement climatique est associé a une plus grande variabilité des sécheresses inter et intra-annuelles et a la survenue d'événements
extrémes, qui menacent la résilience des prairies productives semi-naturelles et semées en Europe. Les stratégies des plantes dépendent de
l'intensité du stress. Sous stress modéré, la résistance a la sécheresse permet d’assurer le maintien de la croissance des feuilles par évitement
de déshydratation. Sous stress intense, les plantes ne peuvent plus pousser ; la survie a la sécheresse dépend de la tolérance a la
déshydratation. Il existe donc un compromis fonctionnel entre croissance sous stress modéré et survie sous stress sévere. Une forte variabilité
intraspécifique existe au sein des principales graminées fourragéres en fonction de leur origine, de la Méditerranée jusqu'aux climats tempérés
froids, et représente un grand potentiel pour I'adaptation des futurs écotypes et cultivars a une plus grande gamme d'intensités de sécheresse.
La variabilité interspécifique via la diversité des especes végétales offre aussi une opportunité pour stabiliser la production de fourrage de
deux manieres. Premieérement, la réduction de la croissance en cas de stress est nettement plus faible pour les communautés végétales
diversifiées que pour les communautés mono ou bi-spécifiques, car les premiéres offrent la possibilité d'inclure des espéces résistantes a la
sécheresse (ou qui survivent a la sécheresse). Deuxiemement, les interactions positives entre les espéces améliorent le fonctionnement de
I'écosysteme des communautés végétales diversifiées en cas de sécheresse modérée, leur permettant de compenser les réductions de
rendement induites par la sécheresse. Actuellement, les cultivars disponibles d'espéces fourrageres pérennes adaptées au climat sec sont
encore rares, et seules quelques espéces fourragéres sont utilisées dans les systemes de production. Ainsi, la diversité végétale intra et
interspécifique devrait étre mieux valorisée pour réduire la vulnérabilité et augmenter la résilience des prairies productives.

SUMMARY

Using plant diversity to reduce vulnerability and increase drought resilience of permanent and sown productive
grasslands

Climate change associated with a greater variability of inter- and intra-annual droughts and the occurrence of extreme events act in combination
to challenge semi-natural and sown productive grasslands in Europe. Successful plant strategies under drought strongly depend on stress
intensity. Drought resistance to maintain leaf growth under moderate stress presents trade-offs with drought survival after growth cessation
under life-threatening drought. Substantial intra-specific variability exists in key forage grasses originating from the Mediterranean to the cool-
temperate climates and represents a great potential for adaptation of future ecotypes and cultivars to a larger range of drought intensities.
Plant species diversity offers an opportunity to stabilize forage production in two ways. First, growth reduction under stress is significantly
smaller for diverse compared to simple plant communities because the former offers the opportunity to include drought-resistant (or drought-
surviving) species. Second, positive interactions among species increase ecosystem functioning of more diverse plant communities under
moderate drought, allowing them to compensate for drought-induced yield reductions. Currently, available cultivars of perennial forage species
adapted to dry climate are still rare and only a few forage species are used in productive systems. Thus, both intra- and inter-specific plant
diversity should be better valued to reduce vulnerability and increase resilience of productive grasslands.
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a vaste gamme environnementale de la
distribution mondiale des prairies démontre
leur grand potentiel d'adaptation.

Les prairies couvrent environ 40 % de la
surface terrestre mondiale (White et al., 2000) et font
partie des agroécosystémes les plus importants,
fournissant des services allant de l'approvisionnement
en fourrage pour les ruminants et du stockage du
carbone dans le sol a des habitats de grande
biodiversité. Reflétant les conditions pédo-climatiques,
ces prairies comprennent wune grande variété
d'écosystémes tels que la végétation de steppe, la
savane, la toundra, la prairie alpine et les prairies
tempérées (Whittaker, 1975 ; Reich et al, 1997). De
plus, dans les régions tempérées, de vastes étendues de
terres qui seraient autrement couvertes d'arbustes et
d'arbres sont maintenues en tant que prairies par des
coupes et/ou des paturages réguliers. En bref, les
prairies peuvent prospérer dans une vaste gamme de
conditions pédoclimatiques et extrémes, la ou les
arbustes et les arbres ne peuvent pas pousser et/ou les
autres systémes agricoles ne sont pas économiquement
rentables. Cela suggere fortement que les prairies
bénéficient de stratégies végétales et de processus
écologiques qui leur permettent de croitre, de survivre,
de résister, de se rétablir et/ou de s'adapter a des
conditions environnementales moyennes trés différentes
et & une multitude de conditions environnementales
extrémes rencontrées a différents endroits. Avec le
changement climatique mondial, la moyenne et la
variation des conditions météorologiques devraient
changer (Orlowsky et Seneviratne, 2012), ce qui
entrainera une modification des stress biotiques (par
exemple les adventices, les maladies, les nuisibles) et
abiotiques (par exemple, le calendrier des saisons,
lincidence accrue d’événements météorologiques
graves, tels que la sécheresse estivale, la canicule,
l'engorgement en eau des sols).

Objectifs

Bien que le changement -climatique affecte
également les prairies naturelles et semi-naturelles
(gérées a faible intensité, moins productives, souvent
riches en espeéces), nous nous concentrons ici sur les
effets du stress hydrique sur les prairies productives qui
sont fortement modifiées et généralement fertilisées
pour maximiser la production de fourrage et sa qualité
(valeur nutritive). Les études sur les prairies semi-
naturelles sont référencées pour étayer la théorie
écologique et pour souligner certaines spécificités des
prairies productives. Les prairies productives sont en
général semées avec une faible diversité (voire en
monoculture) d'espéces (et de cultivars) sélectionnées,
ou sont des prairies permanentes avec une diversité
végétale relativement faible : elles offrent toutes deux
une possible adaptation par le biais de changements
dans (i) la composition des espéces et (ii) des génotypes
ainsi que (iii leur diversité. Nous nous sommes
concentrés sur toute la gamme de déficit hydrique, de

sévere et prévisible sous les climats méditerranéens a
modérée et moins prévisible dans les climats tempérés a
frais, suggérant qu'une gamme de stratégies adaptatives
est nécessaire.

1. Une diversité de stratégies vegeétales
pour faire face ala sécheresse

Une meilleure compréhension des stratégies
adaptatives des plantes fourrageres face a la sécheresse
est cruciale pour gérer efficacement les prairies et
sélectionner des cultivars qui améliorent la résilience
des prairies, c'est-a-dire une récupération post-stress
suffisante pour atteindre une productivité post-
sécheresse comparable a celle avant sécheresse. Les
deux principales performances des plantes en cas de
déficit hydrique modéré et sévére sont la « résistance a
la sécheresse » , c'est-a-dire le maintien de la croissance
des feuilles et de la production de biomasse, et la
« survie a la sécheresse » , c'est-a-dire la capacité de la
plante a survivre et repartir en production aprés un
arrét de croissance da & une sécheresse sévere (Volaire,
2018). La résistance a la sécheresse est plus pertinente
en cas de stress hydrique modéré, tandis que la survie
a la sécheresse est essentielle en cas de stress hydrique
sévere (Figure 1), mais elles peuvent toutes deux
améliorer la récupération post-sécheresse et donc la
résilience des communautés végétales.

En ce qui concerne les stratégies des plantes
(Figure 1), «l'échappement de la déshydratation »
permet aux plantes de raccourcir et d'achever leur cycle
de reproduction avant l'apparition de la sécheresse. Par
exemple les plantes annuelles surmontent la sécheresse
grace a leurs graines tolérantes a la dessiccation. Pour
les plantes pérennes soumises a un déficit hydrique, la
résistance a la sécheresse est principalement associée a
une stratégie « d'évitement de la déshydratation », qui
maximise l'absorption d'eau et/ou minimise la perte
d'eau pour maintenir une teneur en eau et une
turgescence élevées des feuilles, assurant ainsi le
maintien de la croissance. En revanche, la survie a la
sécheresse est associée a une stratégie de tolérance a la
déshydratation, permettant aux plantes de tolérer une
déshydratation modérée des tissus dans les feuilles et
les méristémes. Dans certains cas, la tolérance a la
déshydratation repose sur la dormance estivale,
stratégie endogéne controlée qui réduit ou arréte
l'activité du méristéme pour le rendre relativement
insensible aux signaux favorisant la croissance (Volaire
et Norton, 2006). Enfin, la stratégie de « résistance a
I'embolie » empéche les conduits du xyléme de se remplir
d'air sous l'effet d'une pression négative (défaillance
hydraulique), ce qui évite a la plante de ‘mourir de soif’
et contribue a la survie des plantes lorsque la sécheresse
s'intensifie fortement.
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FIGURE 1 : Stratégies végétales pour faire face a un déficit hydrique croissant. L'évitement de la déshydratation
renforce la résistance a la sécheresse (maintien de la croissance sous une sécheresse modérée), tandis que la
tolérance ala déshydratation, la dormance et la résistance al'embolie renforcent la survie a la sécheresse (Volaire,

2018)

Figure 1: Plant strategies to face increasing water deficit. Dehydration avoidance enhances drought resistance
(maintenance of growth at moderate drought), while dehydration tolerance, dormancy and embolism resistance

enhance drought survival (Volaire, 2018).

1.1 Croitre ou survivre : un compromis
entre la résistance a la sécheresse et la
survie a la sécheresse

La plupart des stratégies peuvent étre combinées
dans une certaine mesure, variant en fonction des
espéces et des populations. Le maintien de la croissance
(évitement de la déshydratation) est associé a une
utilisation rapide de l'eau en cas de sécheresse modérée
- stratégie de « dépense d'eau » - tandis que la survie des
plantes apres l'arrét de la croissance (tolérance a la
déshydratation et a I'embolie, dormance) est associée a
une utilisation lente de I'eau en cas de sécheresse sévére
- stratégie « d'économie d'eau » (Figure 2). « Rester vert »
et continuer a croitre dans des conditions de sécheresse
peut contribuer a épuiser l'eau du sol et donc rendre les
plantes extrémement vulnérables a une sécheresse
prolongée et extréme (Zhao et al., 2017). Par conséquent,
éviter la déshydratation est une stratégie qui ne permet
pas la survie des plantes en cas de sécheresse sévére.
(Yates et al., 2019). Savoir « quand ne pas pousser » ou
« quand sacrifier les feuilles par sénescence » améliore la
survie face a des conditions potentiellement mortelles.
C'est le cas de la dormance estivale, qui confére aux
génotypes de certaines espéces de graminées la capacité
endogéne de cesser ou de réduire la croissance aérienne
et la sénescence, indépendamment de ’apport hydrique

en été (Gillespie and Volaire, 2017). La dormance
estivale confére une survie supérieure apreés des
sécheresses estivales séveres et répétées (Norton et al.,
2006a; 2006b), révélant que la capacité endogéne et
programmeée de réduire fortement ou d'arréter la
croissance pendant la période de sécheresse, est la
réponse la plus efficace pour maximiser la survie des
plantes a ce stress.

Le découplage des réponses des plantes, c'est-a-
dire la capacité a croitre lors des étés/hivers favorables
et a survivre sous des étés/hivers rigoureux, a montré
un compromis général entre le potentiel de croissance
saisonnier et la survie a la déshydratation saisonniére
dans 385 populations européennes de ray-grass anglais
(Lolium perenne L.) (Keep et al., 2021). Trois groupes de
populations de ray-grass ont été identifiés, en fonction
de leur origine et de stratégies contrastées mises en
ceuvre pour faire face aux stress saisonniers, révélant
un compromis entre les stratégies d'évitement de la
déshydratation et de tolérance a la déshydratation. Les
populations des sites du nord, ou la sécheresse estivale
est faible a modérée, avaient pour la plupart une
stratégie d'évitement de la déshydratation avec un fort
potentiel de croissance pendant un été humide. Ce sont
ces populations qui survivaient le moins bien en cas de
sécheresse sévére. En revanche, les populations des
sites du sud, ou la sécheresse estivale est intense,
avaient un faible potentiel de croissance en été humide.
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FIGURE 2 : Diverses stratégies et diversités végétales pour accroitre la résistance et la résilience des prairies.
Figure 2: Diverse strategies and plant diversities to increase grassland resistance and resilience.

Ce sont ces populations qui survivaient le mieux aux
étés trés secs du fait de leur stratégie de tolérance a la
déshydratation. Les potentiels de croissance saisonniers
réduits sont donc des adaptations phénologiques qui
peuvent étre considérées comme des niveaux de
dormance déterminant le niveau de tolérance a la
déshydratation des populations. Des potentiels de
croissance saisonniers variant similairement selon
l'origine ont également été identifiés au sein des
populations européennes de dactyle (Dactylis glomerata
L.) (Bristiel et al., 2017), évoquant un possible modéele
saisonnier adaptatif généralisé chez les plantes (Volaire
etal., 2022). Ainsi, l'équilibre entre productivité et survie
au stress devient une question centrale dans
I'amélioration des plantes pour la survie a la sécheresse
et au gel (Volaire et al., 2014; Ergon et al., 2018) et donc
pour la résistance et la résilience des prairies (Figure 2).

2 La diversité des especes végeétales
offre des opportunités pour stabiliser
la production fourragére en cas de
stress hydrique

2.1 Les enseignements tirés des prairies
semi-naturelles illustrent |'effet
stabilisateur de la diversité

Le role de la diversité végétale dans la résistance et
la résilience des communautés face aux perturbations
environnementales est bien établi sur la base de prairies
expérimentales semi-naturelles (Craven et al., 2016).
Par exemple, une méta-analyse de 46 expériences

d'associations de plantes par Isbell et al. (2015) a révélé
que la biomasse des « communautés a faible diversité
ayant une ou deux especes de plantes prairiales, variait
d'environ 50 % pendant les événements
météorologiques [sévéres], contre 25 % environ
seulement pour les communautés a forte diversité avec
16-32 especes ».

Quels processus écologiques sous-tendent ces
avantages conférés par la biodiversité ? « L'effet
d'assurance » fait référence a de multiples processus
biologiques qui engendrent leffet stabilisateur de la
biodiversité sur le fonctionnement des écosystémes
soumis a des stress et perturbations
environnementales. L'effet d'assurance comprend : (i) «
l'effet de portfolio» qui résulte de fluctuations
indépendantes (ou suffisamment découplées) de
I'abondance des espeéces au fil du temps ; (ii) les effets
bénéfiques de la biodiversité sur la valeur moyenne et la
variabilité des propriétés des écosystémes ; et (iii) la
variabilité spatiale entre les parcelles ou les
emplacements dans les paysages hétérogénes (adapté de
Loreau et al., 2021). Une question clé se pose : les effets
d'assurance se produisent-ils dans les prairies
productives ?

2.2 La diversité des especes dans les
prairies productives améliore lafonction de
['écosysteme en cas de sécheresse

Dans les prairies tempérées productives, ou la
résistance a des stress hydriques modérés est
principalement visée, il existe peu d’expérimentations
testant le role de la diversité dans le maintien de la
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fonction de 1'écosystéme en cas de stress. Sous une
sécheresse imposée expérimentalement, la diversité en
especes a amélioré la stabilité des rendements (Haughey
et al., 2018 ; Grange et al., 2022), reflétant les effets
d'assurance de la diversité par la réduction de la
variance temporelle ou du rapport moyenne-variance.
Certains éléments indiquent que l'effet stabilisateur
dans les communautés plus diversifiées était causé par
les décalages de phénologie et de croissance des espéces
(Haughey et al, 2018). Une meilleure stabilité du
rendement des mélanges par rapport aux monocultures
a également été constatée sur 16 sites aux climats
différents dans l'expérience AgroDiversity (Schaub et al.,
2020). Dans la méta-analyse d'Isbell et al. (2015), 24 des
46 expériences impliquaient des monocultures et des
mélanges de deux graminées et de deux légumineuses,
de sorte que leur conclusion, selon laquelle la diversité
confére une résistance et une stabilité plus élevées de la
productivité de la biomasse, est également pertinente
pour des mélanges simples de prairies productives.

En période de sécheresse, les mélanges fourragers
plus diversifiés ont permis des rendements égaux ou
plus élevés que ceux de monocultures et de mélanges
peu diversifiés (Skinner et al., 2004 ; Hofer et al., 2016 ;
Komainda et al., 2020), ce qui montre que des effets
positifs de complémentarité entre espeéces sur la
production de biomasse sont observés également en
condition de sécheresse. Certaines études ont méme
montré que ces effets positifs étaient si forts que les
mélanges soumis a la sécheresse atteignaient au moins
le rendement de la moyenne des monocultures sans
traitement sécheresse (Hofer et al., 2016 ; Finn et al,,
2018 ; Grange etal., 2021). Ainsi, la culture en mélanges
peut atténuer les effets négatifs d'une sécheresse
modérée. L'utilisation d'espéces fourrageres résistantes
a la sécheresse dans ces mélanges permet de surmonter
en partie les limitations de 1'absorption des nutriments
découlant de la limitation de l'eau dans le sol. Il a été
démontré que la résistance a une sécheresse modérée se
produit grace au maintien de la fixation symbiotique de
l'azote par les légumineuses (Hofer et al.,, 2017) ou en
accroissant l'absorption des ressources en eau et
minéraux dans les couches du sol plus profondes
(Hoekstra et al., 2015). Il est important de noter que les
interactions bénéfiques entre espéces et les différences
phénologiques de croissance et développement des
espéces ne sont pas mutuellement exclusives et peuvent
agir simultanément pour augmenter le rendement et la
stabilité du rendement dans des communautés plus
diversifiées (Haughey et al., 2018), y compris dans des
conditions de stress ou perturbation environnementale.

L'amélioration de la résistance a la sécheresse
résultant des mélanges d’espéces peut également se
produire grace a «leffet portfolio». Si les mélanges
contiennent au moins une espéce qui contribue de
maniére substantielle au rendement de la communauté
et qui peut faire face aux réductions de croissance
induites par le stress (découplées des performances des
autres especes), la performance globale de la

communauté face a la sécheresse est améliorée. Il peut
s'agir d'un processus important de stabilisation du
rendement dans les mélanges de légumineuses qui se
sont avérées étre résistantes a la sécheresse et de
graminées qui ont montré une forte reprise apreés l'arrét
de la sécheresse (Hofer et al., 2016 ; Haughey et al.,
2018 ; Hahn et al., 2021). Il est intéressant de noter que
l'effet portfolio peut résulter uniquement de la moyenne
(statistique) des performances des espéces dans le
temps (Loreau et al., 2021). Ce phénomeéne a été peu
étudié dans les prairies productives. Un changement de
l'ordre de classement des rendements des monocultures
dans le temps (et/ou l'espace) a été observé et en
particulier le changement de l'identité de la monoculture
la plus performante. Il a été démontré que de tels effets
de permutation étaient importants dans l'expérience
AgroDiversity, menée sur 31 sites internationaux
différents avec un large gradient climatique (Finn et al.,
2013). Cette étude a révélé qu’il y avait 52 % de chance
pour que l'espéce la plus performante en monoculture
change au cours d'années successives (tableau S8 dans
Finn et al., 2013), et les auteurs ont conclu : «Le
changement dans le classement d'une année sur l'autre
des performances des espéces en monoculture est trés
important par rapport a la stabilit¢ du rendement
agronomique et pour les stratégies d'aversion au risque
associées au choix des espéces en monoculture ». Bien
que les processus conduisant a de tels changements
restent inconnus - comme les conditions climatiques
favorisant une espéce distincte une année mais pas une
autre - l'effet portfolio, qui fait tendre les résultats vers
la moyenne, se produit encore. Fait important, étant
donné que de nombreuses études agronomiques
comparent les performances des mélanges a celles de la
monoculture la  plus performante (identifiée
rétrospectivement), et si les permutations se
poursuivent sur plusieurs années (et sur plusieurs
sites), alors le bénéfice relatif des mélanges devrait
augmenter par rapport a la monoculture la plus
productive sur cette période (et a l'échelle spatiale).
Dans ces comparaisons rétrospectives, la sélection de la
monoculture «la plus performante » bénéficie de
l'avantage du recul ; cependant, les performances
passées ne sont pas toujours un bon prédicteur des
performances futures, et encore moins si l'avenir
présente des conditions plus variables.

Enfin, les effets positifs de la diversité en espéces
sur la productivité et la stabilité dépendent du contexte
et peuvent s'affaiblir en cas de stress hydrique sévére.
Par exemple, les effets de complémentarité (Barry et al.,
2018) qui permettent aux mélanges riches en espéces
d'obtenir des rendements plus élevés que les
monocultures pendant une sécheresse modérée n'ont
pas été détectés pour la récupération et la résilience des
communautés de graminées soumises a une sécheresse
sévere (Barkaoui et al., 2016). De faibles niveaux d'eau
dans le sol peuvent empécher la répartition des
ressources entre les espéces. La plupart des hypotheéses
sont basées sur la ségrégation verticale des systémes
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racinaires (Oram et al,, 2018), en supposant que les
horizons profonds du sol représentent un pool de
ressources « inutilisé » par les espéces a racines peu
profondes, ce qui donne la possibilité d'utiliser de l'eau
supplémentaire avec des espéces a racines profondes.
Cependant, les horizons profonds du sol peuvent
s'assécher complétement en cas de sécheresse sévére,
faisant des horizons de surface les seuls a pouvoir étre
rechargés en eau par des pluies épisodiques,
sélectionnant ainsi uniquement les espéces a racines
superficielles et limitant les effets de complémentarité.
De méme la facilitation, une autre facette de la
complémentarité (Wright et al, 2017), généralement
censée affecter positivement la productivité avec des
conditions environnementales de plus en plus sévéres
(He et al., 2013), peut s'effondrer parmi les espéces
herbacées dans les zones sujettes a une sécheresse
sévere (Michalet et Pugnaire, 2016). Néanmoins, ['effet
portfolio devrait soutenir la capacité de récupération et
la résilience des mélanges riches en espéces soumis a
une sécheresse sévere (Kreyling et al., 2017).

3. Saturation de 'effet diversité dans
les expériences sur les prairies semi-
naturelles

Les preuves présentées ci-dessus suggerent que la
diversité des espeéces est essentielle pour accroitre la
résistance a la sécheresse et la résilience des prairies
productives permanentes et semées. Dans les sections
suivantes, nous évaluerons de plus prés la relation entre
la diversité et le fonctionnement de I'écosystéme. Nous
discuterons de stratégies spécifiques pour maximiser
« l'effet d'amélioration des performances » de la diversité
et le degré de diversité nécessaire a l'adaptation des
mélanges au stress hydrique.

3.1 Quelle relation entre diversité
d’espéces et gain de production en cas de

stress hydrique en prairies semi-naturelles
?

Dans toute une série d'études menées dans des
prairies expérimentales semi-naturelles, les avantages
en termes de production de I'ajout d'espéces plafonnent
a un nombre relativement faible (Tilman et al., 1997 ;
Tilman et al., 2014). La théorie (Tilman et al., 1997) et
les recherches empiriques (Hector et al.,, 1999 ; Naeem
et al., 1994 ; Isbell et al., 2017) ont démontré un taux
décroissant d'augmentation de l'effet de la diversité
globale avec l'augmentation de la richesse en espéces.
Par exemple, dans l'expérience BIODEPTH (Hector et al.,
1999), l'augmentation moyenne de la biomasse
résultant du doublement du nombre d'espéces était
d'environ 80 g par m2. Cela signifie que l'ajout d'une
espéce a une monoculture augmente les rendements
d'environ 23 %, mais que l'ajout d'une espéce a un
mélange de quatre espéces n'augmente les rendements

que de S %, et que l'ajout d'une autre espéce a un
mélange de huit espéces améliore les rendements de
2 %. Le méme principe dans la relation performance-
diversité a également été démontré dans deux des
expériences de biodiversité les plus importantes et les
plus anciennes, qui sont a Jena (Scherber et al., 2010 ;
Weisser et al., 2017) et a Cedar Creek (Tilman et al.,
2001), et pour des processus écosystémiques tels que la
respiration de la communauté, la décomposition des
matiéres végétales, la rétention des nutriments et de
leau (Naeem et al, 1994 ; Tilman et al, 2014). Une
premiére raison pour expliquer la saturation de la
performance globale est « l'effet de sélection ». Dans le
cas dune sélection aléatoire d'espéces pour
l'assemblage de communautés expérimentales, les
mélanges avec un plus grand nombre d'espéces ont une
probabilité plus élevée de contenir les espéces les plus
productives, ce qui déplace la performance vers le
maximum potentiel (en supposant que l'espéce la plus
productive  devienne  dominante dans  cette
communauté). Une deuxiéme raison de la saturation
provient de la théorie des niches (Tilman et al., 1997 ;
Tilman et al.,, 2014). Bien que les communautés plus
diversifiées aient plus de chances d'avoir une
complémentarité de niche entre des especes
particulieres, la quantité de ressources inutilisées
devient de plus en plus petite. Ainsi, le bénéfice potentiel
des interactions entre espéces devient plus faible avec
l'augmentation de la richesse en espéces. En outre, les
interactions entre espéces peuvent également étre
neutres ou négatives (par exemple, Hofer et al., 2016 ;
Husse et al., 2017), et la probabilité que ces derniéres se
produisent peut également augmenter avec la richesse
des espéces.

3.2 Dans les mélanges de prairies
productives, les effets de la diversité se
saturent encore plus rapidement.

Compte tenu des différences considérables qui
existent entre prairies semi-naturelles et prairies a
haute productivité, il ne va pas de soi que les principes
démontrés avec les premiéres s’appliquent également
aux deuxiémes. Cependant, au cours des 20 derniéres
années, la recherche sur les mélanges fourragers pour
prairies productives a fourni des preuves solides que les
prairies productives peuvent montrer de fortes réponses
a la diversiteé : les performances des mélanges a base de
légumineuses comprenant jusqu’a cinq especes égalent
ou surpassent celles des monocultures respectives.

Cela a été observé dans plusieurs réponses,
notamment la production en biomasse et en protéines,
la suppression des mauvaises herbes, la stabilité du
rendement, la qualité du fourrage, lintensité des
émissions d'oxyde nitreux et la multifonctionnalité
globale (Gierus et al., 2012 ; Kiichenmeister et al., 2012
; Finn et al.,, 2013 ; Lischer et al.,, 2014 ; Suter et al,
2015; 2017 ; 2021c ; Cong et al., 2018 ; Connolly et al.,
2018 ; Cummins et al., 2021). Cet effet de la diversité
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sur l'amélioration des performances est l'un des effets
d'assurance clés pour générer un effet stabilisateur de
la diversité sur le fonctionnement de 1'écosystéme dans
un environnement fluctuant, comme des épisodes de
sécheresse sévére (Hofer et al., 2016 ; Haughey et al.,
2018). La plupart des recherches récentes sur les
avantages des mélanges utilisent un nombre modeste
d'espéces et on en sait moins sur les gains des mélanges
plus riches, avec plus de 10 espéces (mais voir
Sanderson et al.,, 2004 ; Tracy et Sanderson, 2004a ;
Jing et al., 2017).

Dans le contexte appliqué des systémes orientés
vers la production, la saturation du rendement devrait
se produire encore plus rapidement que dans les
expériences avec des communautés de prairies semi-
naturelles, ou les assemblages d'espéces sont composés
de maniere aléatoire. En effet, les mélanges fourragers
peuvent étre concus selon les principes suivants : (i)
sélectionner les espéces les plus performantes -
généralement évaluées en monoculture - pour les
utiliser dans les meélanges, ce qui garantit des
performances élevées avec un nombre d'espéces faible ;
(ii) cibler les espéces qui maximisent la complémentarité
pour les fonctions souhaitées, ce qui améliore les
performances sans qu'il soit nécessaire d'utiliser un
grand nombre d'espéces ; (iii) sélectionner les espéces
qui maintiennent une composition stable de la
communauté dans le temps ou qui répondent bien a une
gestion adaptée (Lischer et al, 2011). En effet, la
saturation a été maintes fois démontrée pour les
mélanges fourragers. Le rendement n'a été que
légérement augmenté dans les mélanges comportant
neuf espéces par rapport a deux especes (Grace et al.,
2018), huit especes par rapport a trois (Lorenz et al,
2020), neuf espeéces par rapport a trois (Sanderson,
2010), cinq espéces par rapport & quatre (Moloney et al.,
2020a), six especes par rapport a quatre (Grange et al.,
2021) et 15 espéces par rapport a six (Tracy et
Sanderson, 2004a). Conformément a la tendance a la
saturation rapide, l'effet d'interaction bénéfique moyen
dans un mélange de six espéces contenant des
dicotylédones non légumineuses n'était que légérement
supérieur a celui d'un mélange de quatre especes de
graminées et de légumineuses (Grange et al., 2021). Des
résultats contradictoires montrent également des
augmentations de rendement en passant de deux
espéces a un mélange a cinq espéces (Skinner et al.,
2004 ; Skinner et Dell, 2016), et de dix espéces a douze,
en raison de la luzerne a haut rendement dans le
mélange a douze espéces (Jing et al., 2017).

Il est important de noter que toutes ces études
se sont concentrées sur le seul rendement et que,
toutes choses étant égales par ailleurs, une plus
grande diversité d'espéces est probablement
nécessaire pour soutenir simultanément de
multiples fonctions de 1'écosystéme i) autres que le
rendement, ii) sur des échelles de temps plus longues et
ilj dans des conditions environnementales plus

variables (Isbell et al., 2011 ; 2015 ; 2017 ; Lefcheck et
al.,, 2015 ; Skinner et Dell, 2016 ; Suter et al., 2021c ;
Grange et al., 2022). Bien que les rendements fourragers
ne difféerent souvent pas, ou trés légérement, entre les
prairies de tréfle a haut rendement et les mélanges plus
complexes, la stabilité des rendements intra-annuels
(Lorenz et al., 2020), la suppression des adventices
(Tracy et Sanderson, 2004b) et la disponibilité des
ressources pour les pollinisateurs (Cong et al., 2020)
peuvent étre améliorées par une plus grande diversité.
Les analyses de la qualité du fourrage provenant de
mélanges plus complexes indiquent que, bien qu'elle
puisse étre réduite par rapport aux peuplements de
graminées-légumineuses (Jing et al., 2017), il existe de
multiples exemples ou les mélanges complexes ont une
qualité de fourrage similaire ou supérieure en ce qui
concerne, entre autres, les protéines brutes et la
digestibilité (Sanderson, 2010 ; Grace et al., 2018 ;
Moloney et al., 2020b). Sur des prairies multi-espéces
paturées, lingestion en matiére seche, la production
laitiere et l'accumulation de carbone dans le sol ont été
ameéliorés et les pertes d'azote réduites par rapport a des
prairies plus simples (voir Jaramillo et al., 2021).

Face a I'ampleur du défi posé par le changement
climatique et a la demande de pratiques agricoles
plus respectueuses de l'environnement, la science
qui étudie les avantages potentiels des mélanges
d'espéces multiples devrait devenir un axe de
recherche plus important dans le futur. Il y a encore
beaucoup a apprendre sur la mesure dans laquelle les
avantages des mélanges sont affectés par des
combinaisons ciblées d'espéces plutdét que par la
richesse en espéces, les pratiques de gestion (en
particulier le paturage), la diversité des cultivars, ainsi
que la variation des conditions environnementales telles
que le type de sol, la fertilité et le niveau d'humidité. La
sélection des cultivars et la gestion adaptative visant a
promouvoir la persistance des mélanges méritent
également une attention particuliére. Il n'est pas encore
bien établi si davantage d'espéces, et combien, sont
nécessaires dans les prairies orientées vers la
production pour maintenir simultanément plusieurs
fonctions de 1'écosystéme, telles que la résistance et la
résilience aux événements climatiques extrémes, la
séquestration du carbone dans le sol ou la conservation
de la diversité de la faune. Il semble que des compromis
puissent étre faits entre les différentes fonctions (Grange
et al., 2022), et qu'un mélange et une gestion distincts
puissent maximiser soit la production, soit une variété
de services écosystémiques liés a la durabilité (Savage et
al., 2021).

4. Quelles clés pour concevoir les
melanges prairiaux productifs et
résilients ?

Pour les espéces productives avec une bonne
qualité fourragére, la gamme de traits pour la
complémentarité fonctionnelle et l'adaptation a la
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sécheresse est assez limitée. L'une des clés d'une
meilleure performance des mélanges est la conception
de combinaisons ciblées d'espéces présentant une
complémentarité fonctionnelle, en termes de traits
pertinents, dans le but d'augmenter l'efficacité totale
d'acquisition et d'utilisation des ressources (Gross et al.,
2007 ; Frankow-Lindberg, 2012 ; Tilman et al., 2014 ;
Mason et al., 2020). Dans les prairies fourrageres, des
gains de production substantiels peuvent étre obtenus
en associant des graminées, qui ont une absorption
efficace des ressources, en particulier de l'azote, et des
légumineuses avec leur capacité de fixation symbiotique
de l'azote atmosphérique N2 (Nyfeler et al., 2011 ;
Frankow-Lindberg et Dahlin, 2013 ; Pirhofer-Walzl et
al, 2013). Un autre moyen d’atteindre Ila
complémentarité a été identifié dans le développement
temporel différent des espéces au fil des années (Nyfeler
et al.,, 2009 ; Finn et al., 2013) et au cours de la saison
de croissance (Husse et al, 2016). En ayant une
succession des périodes pendant lesquelles les espéeces
acquierent des ressources, la production totale de
biomasse des mélanges est améliorée avec une
utilisation plus compléte des ressources dans le temps.
Enfin, la combinaison d'espéces ayant des profondeurs
d'enracinement différentes permet d'augmenter les
rendements grace a la complémentarité spatiale de
l'absorption des ressources (Husse et al, 2017), bien
que les résultats concernant le gain de rendement par
différenciation verticale des niches soient
contradictoires (Mommer et al., 2010 ; Pirhofer-Walzl et
al., 2013 ; Hoekstra et al., 2015 ; Oram et al., 2018).

En comparant les avantages de la complémentarité
de combinaisons spécifiques de traits fonctionnels ou de
types fonctionnels de plantes (l'identité des espeéces
présentes) avec ceux obtenus par la richesse en espéces
(le nombre d'espéces présentes), les effets de l'identité
étaient généralement au moins aussi importants ou
nettement plus importants que ceux de la richesse
(Skinner et al., 2004 ; Mokany et al., 2008 ; Komainda
et al, 2020). Cela a conduit plusieurs auteurs a
conclure que des niveaux faibles a intermédiaires de
richesse en espeéces sont suffisants pour atteindre un
équilibre optimal de multiples services écosystémiques,
mais que ces especes devraient présenter des rythmes
contrastés de développement de de croissance (Tracy et
Sanderson, 2004a ; Luascher et al, 2011 ;
Kichenmeister et al., 2012 ; Storkey et al., 2015).

Etablir des combinaisons distinctes de
nombreuses espéces fourragéres avec des traits
complémentaires pour optimiser la performance du
mélange en termes de rendement et de qualité du
fourrage semble étre un défi, probablement en raison de
la complexité croissante d’isoler l'effet d'un seul trait
dans un mélange avec un nombre croissant d'especes
possédant des traits multiples. On en sait encore moins
sur la facon dont la complémentarité fonctionnelle des
espéces peut aider a adapter les mélanges au stress
environnemental causé par les phénomeénes
météorologiques  violents. La  complémentarité

fonctionnelle devrait étre pertinente en cas de stress
environnemental modéré et dans les environnements
productifs, ou le partage des ressources permet aux
espéces de réduire les interactions compétitives (Gross
et al., 2007). A l'inverse, en cas de fortes perturbations
environnementales ou d'environnements pauvres en
nutriments, il a été démontré que limportance de la
complémentarité fonctionnelle diminue (Mason et al.,
2011) et que les processus de facilitation entre les
especes deviennent plus pertinents (Maestre et al., 2009
; He et al, 2013). Par exemple, les plantes nurses
peuvent faire de I'ombre et réduire la transpiration des
plantes voisines en cas de chaleur et de sécheresse
(Holmgren et al., 2010). Cependant, les preuves de tels
effets dans les prairies sont rares (Martorell et al., 2015),
et nous n'avons connaissance d'aucune étude
démontrant une facilitation en cas de sécheresse sévére
pour les plantes fourrageres des prairies productives.

5. Valorisation et application de la
variabilité inter- et intra-spécifique

5.1 Valoriser la variabilité intraspécifique

Pour évaluer l'importance relative de l'évitement de
la déshydratation par rapport a la tolérance de chaque
espéce, les plantes doivent étre comparées en combinant
des tests dans des sols peu profonds (expression de la
tolérance a la déshydratation) et des sols profonds
(évitement de la déshydratation par l'absorption d'eau),
sous différentes intensités de sécheresse. Par exemple,
la tolérance a la déshydratation du dactyle est plus
élevée que celle de la fétuque ¢élevée (Festuca
arundinacea Schreb.), qui repose principalement sur
l'évitement de la déshydratation par un systéme
d'enracinement efficace et profond (Poirier et al., 2012).
Cependant, la variabilité intraspécifique était
comparable, voire supérieure, a la variabilité
interspécifique pour ces deux espéces de graminées
pérennes en conditions de terrain. De plus, chez les
deux especes, la tolérance a la déshydratation était plus
grande pour les populations méditerranéennes et semi-
arides, dormantes en été, que pour les populations
tempérées non dormantes (Volaire, 2008). La variabilité
intraspécifique du dactyle (Shihan et al., 2022) et du
ray-grass anglais (Keep et al.,, 2021) analysée le long de
gradients environnementaux a permis de cartographier
les zones actuelles et futures d'adaptation des
populations meéditerranéennes dans le cadre de
scénarios climatiques. Les zones propices a l'expression
de la dormance estivale, et a l'adaptation a celle-ci,
devraient s'étendre vers le nord dans le cadre du
changement climatique pour le dactyle et les types
méditerranéens de ray-grass anglais (Keep et al., 2021 ;
Shihan et al., 2022). Les cultivars disponibles d'especes
fourrageres pérennes méditerranéennes adaptées a un
climat sec sont rares (< 2 %) (Lelievre et Volaire, 2009).
Il est donc nécessaire de mieux identifier et valoriser le
role de cette diversité génétique en (i) exploitant les
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ressources génétiques méditerranéennes et semi-arides,
(ii) testant le matériel végétal pour le potentiel de
croissance estivale (niveaux de dormance estivale)
éventuellement associé a la tolérance a la
déshydratation, et (iii) mesurant les seuils de tolérance
a la déshydratation en conditions standardisées, c'est-
a-dire le potentiel hydrique du sol conduisant a une
mortalité de 50 % des plantes (Volaire et al., 2014 ;
Norton et al., 2016) ou la résistance a l'embolie (Volaire
etal., 2018).

5.2 Valoriser la variabilité interspécifique

Une enquéte a été menée afin d'évaluer la maniére
dont la diversité des espéces est utilisée dans les prairies
semées européennes actuelles et d'exploiter ['adaptation
a des conditions plus séches de la production de
fourrage dans les systémes d'exploitation en rotation
avec des cultures annuelles. Nous avons choisi la valeur
indicatrice d'Ellenberg pour I'humidité (F : 'Feuchte' en
allemand ; Ellenberg et Leuschner, 2010) comme

indicateur facile a déduire de l'aptitude des especes
végétales a se développer dans des conditions humides
vs séches. Les valeurs ont été dérivées de la base de
données TRY (Kattge et al,, 2020), qui comprenait les
valeurs indicatrices de 1'Europe centrale (Ellenberg et
Leuschner, 2010), du Royaume-Uni et de 1'Irlande (Fitter
et Peat, 1994 ; Hill et al., 2004). La médiane a été
calculée lorsqu’on disposait de plus d'une valeur par
espéce. Nous sommes conscients que, pour des analyses
plus quantitatives, les valeurs indicatrices d'Ellenberg
seraient une approximation trop grossiére ; ici,
cependant, nous utilisons ces valeurs pour visualiser
une caractéristique spécifique des espéces fourrageres.
La figure 3 compare les moyennes et les fourchettes des
valeurs de l'indicateur F pour des ensembles distincts
d'espéces végétales. La gamme potentielle des valeurs de
l'indicateur F des espéces de prairies disponibles sur le
marché est illustrée par les deux ensembles d'espéces
« Espéces sauvages d'Europe centrale » (116 espéces) et
« Catalogue commun de 1'UE » (33 especes). Ces deux
ensembles couvrent une gamme de sept unités allant
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FR
GB
IE
Variétés recommandées NL
SE
Production mixtures CH wet
CH dry
IT wet
IT dry
Mélanges fourragers medium
production SE dry
Biodiversity mixtures CH wet
CH dry
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—0 (5)

0 (2)
—0— (9)
—O0— (13)

—0o— (5)
—0— (5)
—e— (8)
—0— (4)

Ho—i (5)
——0— 4)

[ o 1 | (35)
—— (44)
‘o) 1| (33)

e} 1| (116)

Catalogue commun de I'UE &
especes sauvages

3 4 5 6 7 8 9

Ellenberg F indicator value

FIGURE 3 : Valeurs de l'indicateur d'Ellenberg pour I'humidité (F : 'Feuchte') pour différents ensembles d'especes

végétales :

listes nationales recommandées de variétés d'especes fourrageres (six pays disponibles), mélanges

fourragers commercialisés pour la production (trois pays sélectionnés), mélanges pour le maintien de la biodiversité en
Suisse, et le catalogue commun des variétés agricoles de I'UE ainsi que les espéces sauvages commercialisées en Europe

centrale. Moyenne (®) et fourchette affichées ; nombre d'espéeces incluses a droite. 1 = extrémement sec, sols qui se

dessechent souvent ; 9 = humide, souvent saturé d'eau.

Figure 3 : Ellenberg indicator values for moisture (F: ‘Feuchte’) for different sets of plant species: as national
recommended lists of forage species varieties (six countries available), traded forage mixtures for production (three
selected countries), mixtures to sustain biodiversity in Switzerland, and the EU common catalogue of agricultural varieties
as well as the traded wild type species in Central Europe. Mean (¢) and range displayed; number of species included on
the right. 1 = extremely dry, soils that often dry out; 9 = wet, often water-saturated.
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d'une valeur F de deux (trés sec) a neuf (humide,
souvent saturé d'eau). Toutefois, si 'on compare les
ensembles d'espéces des variétés recommandées de six
pays (ou de telles listes étaient disponibles), seule une
petite fraction du potentiel de diversité est actuellement
utilisée dans les prairies semées orientées vers la
production. C'est ce qu'indiquent a la fois le petit
nombre d'espéces figurant sur les listes recommandées
(souvent inférieur a 10) et la gamme étroite des valeurs
de leur indicateur F (a 1'exception de la Suisse, Suter et
al., 2021a). De maniére surprenante, la méme image est
évidente avec les « mélanges de production » (mélanges
multi-espéces qui sont recommandés pour les prairies
productives). Méme si ces mélanges ont été
spécifiquement concus pour répondre a des conditions
de croissance distinctes (humides ou seches, mais
principalement dans des environnements tempérés), les
moyennes des valeurs de l'indicateur F pour les
mélanges différent peu (0,40 unité au maximum) et se
situent a peu prés au centre de 1'échelle totale
(conditions équilibrées). En outre, les plages couvertes
par les espéces composant le mélange sont petites,
couvrant au maximum deux unités (4 a 6). La seule
exception était les « mélanges de biodiversité » concus
pour améliorer la biodiversité plutét que la production
de fourrage : ils contiennent un nombre élevé d'espéces,
présentent des différences distinctes dans la valeur
moyenne de l'indicateur F des mélanges (1,40 unité
entre humide et sec), et les espéces de chaque mélange
couvrent une large gamme de valeurs de l'indicateur F
(jusqu'a 7 unités).

L'enquéte décrite ci-dessus suggere fortement
qu'actuellement seule une petite partie de la variabilité
interspécifique par rapport aux conditions d'humidité
est utilisée dans les prairies semées. Cela peut étre da a
plusieurs raisons telles que (i) la saturation des effets
positifs de la diversité dés un faible nombre d’espéces
dans le mélange (voir ci-dessus), (ii) les compromis entre
le maintien de la croissance en cas de sécheresse
modérée et la survie de la plante en cas de sécheresse
sévére (discuté ci-dessus), entre la résistance a la
sécheresse et la qualité du fourrage (par exemple, ray-
grass anglais vs fétuque élevée), ou la résistance a la
sécheresse et l'aptitude a des objectifs de gestion
spécifiques tels que le paturage (par exemple, treéfle
blanc (Trifolium repens L.) vs luzerne (Medicago sativa
L.)). Une raison importante et plus générale expliquant
l'ensemble relativement restreint et trés spécifique
d'espéces végétales utilisées dans la production
fourragére intensive est que les espéces végétales
doivent étre adaptées a des fréquences élevées de
défoliation (fauche ou paturage), condition préalable a
une qualité de fourrage élevée et a des rendements
élevés en énergie digestible et en protéines (Huguenin-
Elie et al,, 2018). Ainsi, nous estimons jusqu'’ici, que
seules les espéces présentant des traits végétaux
caractéristiques d'une forte acquisition de ressources
(Reich et al., 1997) semblent convenir aux prairies
orientées vers la production dans les climats tempérés.

Cette étude suggére fortement que la pénurie de
matériel végétal adapté aux zones ou les sécheresses
séveres se multiplient n'est pas encore suffisamment
abordée.

Nous voyons deux stratégies possibles pour
exploiter la diversité interspécifique afin d'augmenter la
résistance a la sécheresse et la résilience des prairies
productives a 1'échelle de 1'exploitation. Une premieére
stratégie consisterait & augmenter la « diversité au sein
du champ » en concevant des mélanges plus complexes
qui puissent s'adapter a différentes conditions de
sécheresse. Cela pourrait étre réalisé en combinant des
espéces ayant des besoins en humidité nettement
différents (c'est-a-dire un mélange avec une large
gamme dans la figure 3). Cependant, dans la pratique,
il est difficile d'envisager une combinaison adéquate de
nombreuses espéces qui réponde aux multiples
exigences des prairies productives en matiere de
concurrence interspécifique (persistance), de
complémentarité (Suter et al, 2021c) ainsi que
d'aptitude a la gestion (pour le paturage, la coupe,
l'ensilage) (Suter et al., 2021b). Une deuxiéme stratégie
consisterait a augmenter la « diversité entre champs »
permettant un effet d'assurance en cultivant une variété
de mélanges plus simples (ou monocultures), chacun
étant adapté a différentes conditions de sécheresse
(c'est-a-dire différentes moyennes de mélange dans la
figure 3). Dans cette stratégie, il peut étre plus facile de
combiner et de maintenir la persistance d'un ensemble
approprié d'espéces dans chaque mélange en ce qui
concerne les exigences de gestion des plantes, mais la
gestion des différents champs peut étre plus complexe.
Ces stratégies peuvent étre mises en ceuvre avec les
prairies semées grace a la composition ciblée du ou des
mélanges de semences semés et avec les prairies
productives permanentes en gérant la composition et la
richesse en espéces par le sursemis, Il'auto-
ensemencement, et/ou le type et lintensité de la
gestion. Les deux stratégies peuvent étre appliquées non
seulement a l'échelle de l'exploitation mais aussi a
I'échelle de la micro-région.

Conclusions

Les prairies couvrent un large éventail de
conditions pédoclimatiques dans le monde. Elles
peuvent prospérer dans des conditions de croissance
difficiles, la ou d'autres systémes agricoles ne sont pas
économiquement viables, ce qui démontre leur potentiel
d'adaptation considérable. La littérature examinée ici
prouve que la diversité intra- et interspécifique peut
grandement contribuer a l'adaptation des prairies
productives, permanentes et semées, au stress hydrique
et a la variabilité des conditions météorologiques. Le
choix d'une stratégie efficace d'adaptation a la
sécheresse dépend fortement du type de stress. Sous un
stress sévere qui se produit régulierement (comme dans
l'été meéditerranéen), la survie a la sécheresse est
accompagnée de l'arrét de la croissance pendant la
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période de stress, processus clé pour permettre une
récupération rapide apres la fin du stress. En cas de
sécheresse  moins sévére et de conditions
météorologiques imprévisibles (comme dans les climats
tempérés), deux types de complémentarités sont d'une
importance primordiale la complémentarité dans
l'utilisation des ressources augmente le fonctionnement
de 1'écosystéme pendant les périodes de stress modéré
et la complémentarité dans les besoins en eau permet la
robustesse face aux fluctuations de la disponibilité en
eau. Néanmoins, la variabilité intra- et inter-
spécifique ne semble pas étre suffisamment
valorisée aujourd'hui et devrait constituer sans
aucun doute un pilier de l'adaptation des prairies
productives aux conditions futures. Dans ce
contexte, un point crucial est que méme une petite
augmentation de la diversité, en passant de
monocultures a des mélanges de deux a six espéces,
apporte déja des avantages substantiels. La diversité
des génotypes et/ou des espeéces dans une exploitation
agricole ou une région peut étre obtenue de deux
maniéres : soit « & l'intérieur des champs » en cultivant
une méme communauté végétale complexe sur toutes
les parcelles, soit « entre les champs » en cultivant des
communautés végétales différentes (plus simples) sur
différentes parcelles. Ces deux stratégies sont
facilement réalisables avec les prairies semées grace a la
composition ciblée du mélange de semences. A long
terme, elles sont également applicables dans les prairies
permanentes productives. Les recherches futures sur la
valeur de la diversité dans les prairies productives
doivent inclure les interactions du stress de la
sécheresse avec d'autres facteurs (autres stress, type de
sol, gestion), et améliorer la mesure de leffet de la
diversité sur les services écosystémiques multiples

(multifonctionnalité) qui incluent les réponses
agronomiques, environnementales et socio-
économiques.
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