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Résumé

Les graminées (Poaceae) et les legumineuses (Fabaceae) constituent les deux familles botaniques les
plus importantes pour I'agriculture. Leur culture en association (simultanément sur la méme parcelle)
est un usage ancien qui permet de valoriser les différences écologiques, agronomiques et
nutritionnelles des deux familles. Les performances de ces cultures associées en termes de production,
de qualité et de bénéfices environnementaux sont étroitement liées a la capacité a maitriser la
proportion de graminées et de légumineuses dans le mélange. L'objectif de cet article est d’examiner
comment les interactions entre les caractéristiques propres de chacune des composantes, le milieu (et
particulierement la disponibilité en ressources) et les pratiques culturales affectent la productivité et
I'équilibre entre especes au sein d'associations de graminées et légumineuses d'origine tempérée,
annuelles ou pérennes. L'importance des relations de compétition et de facilitation dans 'émergence de
complémentarités et les principaux moyens d'action pour les orienter sont plus particulierement
discutés.

Mots-clés : Association graminée-légumineuse, compétition, facilitation, complémentarité entre
especes

Abstract

Grasses (Poaceae) and legumes (Fabaceae) represent the two most important botanical families for
food and feed production. They are frequently grown as mixtures (i.e. intercropped simultaneously in the
same field) to take advantage of their different ecological and agronomical requirements as well as of
their nutritional complementarities. Yield, quality and environmental efficiency of the grass-legume
mixtures directly depend on the contribution of the legume in the mixture at harvest. The control of
mixture change however remains a challenging task. This article aims at examining how the interactions
between plant traits, environment (and more particularly resource availability) and crop management
influence productivity and species composition of grass-legume and cereal-grain legume mixtures of
temperate origin. The role of developmental processes and resource-hased interactions (competition
and facilitation processes) in the occurrence of plant complementarities are more particularly discussed.
In the last section, the effects of different management practices on mixtures are presented with
particular references to different cropping systems (forage, grain, and bio-fuel production).

Keywords: Grass-legume mixture, resource-dependent competition, facilitation, species
complementarity
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1- Associer graminées et légumineuses : perspectives historiques et attentes
actuelles

1-1. Evolutions historiques

Graminées et légumineuses représentent les deux familles botaniques les plus importantes du point de
vue économique et nutritionnel pour I'humanité. Leur présence conjointe en un lieu, leur
complémentarité nutritionnelle et leur domesticabilité ont été des conditions nécessaires a la
sédentarisation de 'nomme au néolithique et a I'émergence des civilisations (Aykroyd et Doughty,
1982 ; Mazoyer et Roudard, 1997). La complémentarité fonctionnelle de ces deux groupes de végétaux,
méme si elle n'était pas comprise dans le détail, a par la suite rapidement été exploitée par I'agriculteur.
La révolution agricole antique et I'apparition de la rotation biennale, puis triennale des cultures sont
notamment le fait de la prise de conscience du bénéfice que procure une légumineuse en téte de
rotation (Virgile, 1¢r s. av JC).

La production de céréales (graminées productrices de grains) et de légumineuses a graines s’est ainsi
historiqguement effectuée en Europe sous forme de monocultures séparées dans I'espace, mais reliées
dans le temps au travers de la succession ordonnée des cultures. La culture en association, quoique
ancienne, est restée limitée a la production de graines a destination fourrageére (Justes et al., 2009). Au
cours du XXe siécle, 'avénement des engrais azotés de synthese a cependant eu pour conséquence
une réduction significative de la part des légumineuses dans les rotations. Un regain d'intérét pour ces
cultures s'amorce aujourd’hui sous l'impulsion d’une agriculture qui se veut plus respectueuse de
I'environnement et qui projette d'utiliser pour la gestion de la fertilité tant le levier du précédent cultural
que celui de la complémentarité en association (jusque la beaucoup plus utilisée en zone inter-
tropicale).

Pour les fourrages, I'évolution des associations s'est faite tout a fait différemment. Jusqu'au milieu du
XXe siecle, prairies semées et prairies permanentes étaient au contraire plurispécifiques par essence,
comportant une part majoritaire de graminées associées a des légumineuses (Capitaine et al., 2008).
Semer une prairie était jusqu’alors recréer une prairie spontanée « améliorée » en utilisant en mélanges
les meilleures especes « indigenes ». La révolution fourragere engagée peu avant la seconde guerre
mondiale va profondément modifier cette perception (Blaser et al., 1952 ; Voisin, 1957). L'idée est
d’'appliquer aux prairies semées les regles de standardisation qui permettent de valoriser en terme de
rendement les progrés permis par I'amélioration des plantes et lintensification des pratiques. La
recommandation est a ['utilisation d’un faible nombre de ces especes performantes pour simplifier
I'exploitation. La prairie monospeécifique de graminées abondamment fertilisées (principalement fétuque
élevée et dactyle), ou plus rarement la prairie d’association simple (une graminée + une légumineuse,
Willard, 1951 ; Chazal et Dumont, 1954) sont érigées en modeles et tendent a remplacer, partout ou
cela est possible, les prairies permanentes peu productives. A partir de la fin des années 60, la logique
est poussee a son terme et le mais, graminée productive d'origine tropicale, remplace a son tour
progressivement les prairies temporaires (Salette, 2006). L'accroissement de productivité en volume est
un succes et vient a dépasser les besoins pour une autosuffisance alimentaire. Mais a I'épreuve du
temps, cette production fourragére & base de monoculture a aussi montré ses limites. Elle est tres
gourmande en fertilisants (et en eau pour le mais) et reste peu performante dans les situations difficiles.
Des associations graminées-légumineuses systématiques qui existaient a l'origine ne persistent
véritablement que l'association ray-gras anglais - trefle blanc dans les zones tempérées humides
(approximativement 1.16 M d’ha en 2006), I'association luzerne — dactyle (environ 0.2 M d’ha) et une
grande diversité de prairies d'associations maintenues principalement par I'agriculture biologique
(Capitaine et al., 2008).
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1-2. Attendus actuels pour la production fourragere

En réaction aux exces de lintensification des pratiques, une prise de conscience du rble multi-
fonctionnel des prairies dans I'écosysteme cultivé est intervenue (Hervieu, 2002). La mise en balance
des fonctions productives et économiques (rentabilité) avec les fonctions non productives telles que la
préservation de I'environnement (préservations des ressources, promotion de la biodiversité) ou les
préoccupations sociales (flexibilité d’exploitation) conforte le réle central que doivent occuper les
associations graminées-légumineuses pérennes et céréale-légumineuse dans les systémes fourragers.
Les principaux attendus de leur ré-introduction concernent :

)

i)

la réduction du co(t des intrants et la maitrise des codts de production : I'introduction de
légumineuses dans les prairies dominées par les graminées vise a économiser l'azote,
voire & pallier I'absence de fertilisation azotée. Inversement, l'introduction de graminées
peu concurrentielles dans les prairies artificielles de legumineuses peut permettre de mieux
maitriser les adventices et pallier les contraintes réglementaires de plus en plus fortes sur
les herbicides pour les fourrages dédiés a la déshydratation. L'utilisation d’'associations
équilibrées peut enfin permettre de prolonger la durée d’exploitation de la prairie (plus forte
pérennité des graminées) et faciliter son utilisation en paturage (réduction des risques de
météorisation) comparativement a I'utilisation de légumineuses pures (Chamblee et Collins,
1988 ; Van Keuren et Matches, 1988). Ces deux postes sont en effet les plus critiques pour
le codt de revient de I'alimentation des ruminants (Huyghe, 2005).

I'amélioration de la stabilité des rendements en quantité et qualité : les cultures en
association de graminées et de légumineuses sont connues pour combiner les qualités de
leurs deux partenaires : valeur énergétique des graminées, teneur en protéines des
légumineuses. De plus, du fait de leurs pics de production décalés, [utilisation
d’'associations permet généralement de mieux répartir la production fourragére au cours
d’'une année. L'utilisation de mélanges complexes, capables de s'adapter a I'hétérogénéité
spatiale et temporelle du milieu, est également parfois présentée comme une solution a
envisager pour répondre a la variabilité interannuelle de rendement (Clark, 2001 ; Capitaine
et al., 2008). Les associations d’'annuelles du type triticale-pois fourrager apparaissent
également intéressantes pour la production d'ensilage riche en fibres et en matieres
azotées (Protin et al., 2009). Elles contribuent & diversifier et sécuriser les systemes
fourragers (implantation hivernale pour avancer les récoltes et limiter les conséquences de
stress hydriques estivaux ; possibilité apres récolte d'implanter une culture intermédiaire).

la préservation de I'environnement : les engrais azotés de synthése représentent le premier
poste de consommation énergétique dans I'agriculture (1,8 kg Equivalent Pétrole pour 1 kg
d'azote sous forme d’ammonitrate). Le recours aux légumineuses permet de réduire
'emploi de ces engrais. Les associations graminees-légumineuses et céréales-
légumineuses offrent en outre 'avantage sur les cultures pures de légumineuses de limiter
les risques de lixiviation des nitrates vers la nappe phréatique (Scherer-Lorenzen et al,
2003). Elles peuvent constituer dans les zones de protection rapprochées des captages
d'eau un moyen d'introduire a moindre risque ces cultures riches en azote. Dans les
périmetres éloignés, les associations peuvent également permettre de valoriser les
effluents dans les zones d'élevage tout en contribuant a l'autonomie protéique des
exploitations. L'utilisation des légumineuses et de facon générale la prairie multispécifique,
a également un impact positif sur la biodiversité (Carvell et al., 2007 ; Woodcock et al.,
2007).
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1-3. Attendus actuels pour la production de grains

Les arguments en faveur des associations pour la production fourragére s'appliquent en grande partie
aux associations céréale-légumineuse destinées a la production de grains. Si en France elles sont
principalement utilisées en agriculture biologique, elles peuvent présenter des applications
intéressantes en agriculture conventionnelle pour le développement de cultures multi-services a faible
niveau d'intrants. Les associations céréale-légumineuse (modéle blé-pois) connaissent ainsi un regain
d'intérét pour différents débouchés en vue de réduire les intrants azotés et leurs impacts négatifs sur
I'environnement, tout en maintenant des niveaux élevés de rendement et de qualité (Jensen, 1996a ;
Corre-Hellou et al, 2006). Elles sont un moyen efficace pour produire autant que la moyenne des
cultures pures avec moins d'intrants azotés et donc de consommation énergétique induite (Naudin et al,
2010). Elles offrent la possibilité de produire des grains de céréale riches en protéines avec peu ou pas
d'intrants azotés et de produire des grains de protéagineux sans les inconvenients fréquemment
rencontrés en culture pure (verse, adventices, maladies ; Corre-Hellou et al., 2010). La récolte se fait en
une seule fois mais il est nécessaire ensuite de trier les graines, ce qui peut poser un probléme
logistique en cours d'évaluation (Bousseau, 2009).

1-4. De nouveaux débouchés : la production de bioénergies

Comme les fourrages pour I'animal, la biomasse végeétale (de fagon générique la lignocellulose) pourrait
également étre valorisée par les procédés industriels pour la production de bioénergies (biocarburants
de seconde génération, biogaz, combustion ; e.g. Thomsen et Hauggaard-Nielsen, 2008). En effet, la
raréfaction des ressources en pétrole, 'indépendance énergétique et la nécessaire diversification des
productions agricoles ont entrainé un intérét croissant pour la mise en place de cultures destinées a ces
fins. Dans cette perspective, les associations annuelles ou pérennes offrent plusieurs avantages sur les
cultures pures dédiées (switchgrass, miscanthus, taillis & courte ou tres courte rotation...) : i) en limitant
la dépendance de la production aux engrais azotés, elles contribuent a améliorer le bilan
environnemental et le rendement énergétique de ces cultures et ii) en permettant de conserver une
flexibilité dans les rotations et dans ['utilisation de la production, elles pourraient limiter I'impact des
cultures énergétiques sur les surfaces dédiées aux cultures alimentaires et sur les prix de matiéres
premiéres agricoles. Selon les procédes industriels visés, les criteres de qualité de la biomasse (et donc
de composition attendue de I'association) varient et peuvent différer sensiblement de ceux de la
biomasse fourragere (une bonne teneur en azote n'est par exemple pas nécessairement valorisée).

Que ce soit pour la production de grains, de fourrages ou de biomasse ligno-cellulosique, les
performances en termes de production, de qualité et de bénefices environnementaux des associations
sont toujours étroitement liees a la proportion de graminées et de légumineuses dans le mélange. La
maitrise de cet équilibre dans différentes conditions d’environnement et de conduite représente toujours
a ce jour un verrou pour les cultures pérennes comme pour les annuelles. Gain de productivité et
stabilité dépendent directement de la possibilité pour les deux partenaires d'étre complémentaires dans
leur exploitation du milieu. Cela équivaut a limiter les fronts de compétition pour les ressources et a
favoriser les opportunités de facilitation entre especes (Figure 1). Le but de cet article est de passer en
revue les connaissances sur le fonctionnement des associations et sur les liens qui existent entre les
caractéristiques propres de chacune des composantes, les caractéristiques du milieu, le partage des
ressources et les conséquences sur la productivité et la stabilité de la culture. La revue se focalisera sur
les associations de graminées et légumineuses tempérées, annuelles et pérennes, qui partagent
largement les principes de fonctionnement énoncés. Une derniére partie concernera les moyens
d’actions disponibles pour gérer ces cultures, avec des références spécifiques aux différents contextes
d'utilisation.
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Plante 1 Plante 2
N 4 ,
N V4 4= Réponse

N 7/ <= Effet
+/- A » +/-

Ressources

Figure 1 : Schéma d'interaction entre especes végétales au travers de leurs effets et de leurs réponses sur les
ressources du milieu, lorsque celles-ci sont limitées. La compétition correspond & une situation ou les effets des
espéeces sur les ressources induisent une réponse négative chez au moins I'une des deux especes en présence.
A linverse, la facilitation correspond a l'induction d’une réponse positive. Les principales ressources pour les
plantes sont le rayonnement, I'eau et les minéraux.

2- Spécificités morphologiques et physiologiques des graminées et des
légumineuses

Les differences physiologiques et morphologiques des graminées et des légumineuses affectent
I'intensité et la nature des relations de compétition et de facilitation qui s'établissent en culture associée.
La connaissance des caractéristiques propres a ces deux groupes d'especes permet d'envisager
d'expliquer de fagon satisfaisante le fonctionnement des associations, notamment la variabilité des
résultats obtenus dans des conditions de production et de disponibilité de ressources variables.

2-1. Cycles de développement et réponses a la température

Des différences phénologiques treés marquées existent entre les graminées et les légumineuses. Tandis
que les premiéres ont typiquement un développement déterminé (floraison terminale des tiges qui
separe le cycle en une période vegeétative et une période reproductive), les secondes ont un
développement indéterminé (floraison latérale qui ne met pas fin au développement végétatif;
realisation des stades reproducteurs étalée entre les différents étages d’'une méme tige) ou I'expansion
du systeme végétatif se poursuit aprés la floraison. En conséquence, on parle par exemple
d'« épiaison » et de « floraison » chez le blé, mais de « début» et de «fin floraison » chez le pois
(Figure 2). L'asynchronisme dans la réalisation des stades peut également étre important dans les
phases végétatives des associations pérennes lorsque les périodes de reprises de végétation sont
décalées et contraintes par des phénomeénes de dormance. De tels décalages peuvent étre recherchés
et participer a la complémentarité des especes (ex: décalage de besoins et de sensibilité aux
contraintes) comme ils peuvent représenter dans certains cas une contrainte supplémentaire a gérer
(ex : récolte de grains).

La quantification du développement des especes végétales et la progression d’un stade a I'autre sont
couramment décrites par des durées exprimées en sommes de températures moyennes journaliéres
au-dessus d’une valeur de base. La température de base apparait pour beaucoup d’especes tempérées
cultivées proche de 0°C et discrimine peu le blé et le pois (Gate, 1995 ; Ney et Turc, 1993) ou les
graminées et légumineuses fourragéres (Brisson et al., 2008). Les besoins en cumul de températures
pour compléter les premiers stades sont cependant fréequemment moindres pour les graminées (120 a
150 d.j pour le blé contre de 150 a 180 d.j pour le pois pour la phase de germination-levée, Figure 2), ce
qui les favorise dans les phases d'implantation. L'optimum de température, qui influence la plage de
température efficace pour le calcul de temps thermique, varie de fagon plus importante. Il est similaire
entre le blé et le pois mais est plus €levé chez les légumineuses fourragéres (22-24°C pour la luzerne
ou le tréfle blanc) que chez les graminées qui leur sont associées (18-21°C pour dactyle ou le ray-
grass). Il en résulte que les températures estivales sont plus favorables a la croissance des
légumineuses dans ces associations (Davies, 2001).
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Figure 2. Les principaux stades-repéres du blé (schéma supérieur) et du pois (schéma inférieur) et modéles de
détermination (PH: Pois d'hiver; PP : Pois de printemps; SLA: Stade limite d'avortement; DRG : début
remplissage des graines).

En dehors des plages efficaces pour la croissance et le développement, la température peut constituer
un stress pour les plantes. Les températures gélives en particulier tendent a produire plus de dégats
pour les légumineuses que pour les graminées. A titre d’exemple, le blé peut présenter des seuils de
résistance inférieurs a -30°C selon les variétés (Lecomte, 1989) contre -23°C au maximum pour les
légumineuses. Les durées d'endurcissement au froid different également : 4 semaines en moyenne
chez le blé (Lecomte et al, 2003) et jusqu'a 7 semaines chez le pois. Des conditions d'implantation ou
hivernales défavorables vont donc tendre a réduire la part des légumineuses dans le mélange.

2-2. Morphologie des parties aériennes et racinaires

La morphologie trés particuliere des graminées suffit a les identifier en un coup d'oeil. Sauf exception
(le mais notamment), elles sont constituées d’'un systéme extrémement ramifié et agrégé en sa base au
niveau d'un plateau de tallage qui produit tres rapidement une large surface foliaire. Chaque
ramification (ou talle) comporte une série de feuilles trés allongées enchassées les unes dans les
autres et conserve, durant la partie végétative du cycle, des entre-nceuds courts et une localisation tres
basse des apex et des zones de croissance des feuilles a proximité du plateau de tallage (Peeters,
2004). A Tinverse, les légumineuses cultivées, annuelles et pérennes, sont des dicotylédones
herbacées présentant un degré de ramification moindre et une croissance simultanée des tiges et des
feuilles qui situe les zones de croissance aux extrémités des tiges. Il en résulte une dispersion spatiale
importante des points de croissance et un développement foliaire généralement moins rapide (Haynes,
1980).

Ces disparités ont des conséquences fortes pour I'adaptation relative des deux types a la compétition
pour la lumiere. Tout d’abord, I'inclinaison moyenne des feuilles est plus érigée pour les graminées et
plus horizontale pour les légumineuses (Haynes, 1980 ; 83.1). La hauteur ensuite peut varier largement
dans les deux types, mais est souvent, comme la surface foliaire, & I'avantage des graminées en debut
de cycle (developpement plus rapide ; hauteur qui est fonction de la longueur de la plus grande feuille
et non, comme souvent pour les légumineuses, du nombre de feuilles apparues). En productions
fourragéres et bioénergies, I'adaptation a la défoliation est également largement déterminée par ces
caractéristiques morphologiques. Méme si une forte variabilité existe (Peeters, 2004), les graminées
apparaissent naturellement adaptées a ce type dexploitation. Avant floraison, elles parviennent
généralement a conserver leurs zones de croissance aprés defoliation (en nombre et en capacité de
fonctionnement) et ont une reprise de croissance rapide. Pour les légumineuses en revanche, tout
dépend du port des tiges qui expose plus ou moins les zones de croissance au prélevement (Forde et
al., 1989). Les légumineuses fourrageres stoloniféres, rhizomateuses ou a port prostré parviennent
comme les graminées a préserver une forte proportion de leurs apex et restent compétitives vis-a-vis
des graminées méme en défoliations fréquentes ; celles ayant un port érigé souffrent d'une perte
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importante de leur capacité de développement et accusent un retard significatif en début de repousse,
devant reprendre leur croissance a partir des quelques bourgeons épargnés sous la hauteur de coupe.

En miroir au développement des parties aériennes, les racines de graminées, qui émergent des
premiers nceuds de chaque talle, produisent un systéme fasciculé dense avec de nombreuses racines
directement reliées au plateau de tallage. Ces racines sont elles-mémes fortement ramifiées, explorant
un grand volume de sol ou la quasi-totalité du systeme contribue activement a I'absorption d'eau et
d'éléments minéraux (Haynes, 1980). Les differences morphologiques entre especes se situent
principalement dans les taux de ramification et la profondeur d’enracinement (fonction de la vitesse
d'élongation et de la durée de vie des racines). En comparaison, les légumineuses offrent une plus
grande diversité de stratégies d’enracinement. Trois grands groupes peuvent étre distingués (Forde et
al., 1989) : les légumineuses formant un systeme pivotant (luzerne, lupin, tréfle violet, lotier corniculé,
sainfoin, pois...), celles formant un systeme rhizomateux, éventuellement & partir d’un pivot initial (lotier
pédonculé, trefle kura), et enfin les légumineuses stoloniferes capables de dissemination clonale,
développant un systeme fasciculé de racines adventives a partir des nceuds en contact avec le sol
(trefle blanc). Ces différentes formes représentent trois stratégies bien distinctes vis-a-vis de
I'exploration du sol (profondeur d’extraction maximale pour le premier groupe et minimale pour le
dernier) et de la pérennité des plantes (modérée pour le premier groupe ; bonne pour les deux autres,
mais dans des environnements différents). Elles ont cependant en commun de former des systémes
moins denses et comportant un pourcentage plus faible de racines actives dans le prélevement des
ressources que les graminées (Haynes, 1980). Dans une compétition frontale, et a méme capacité
physiologique d’absorption, les Iégumineuses sont donc généralement considérées comme moins
compétitives que les graminées pour les ressources du sol.

2-3. Fixation de I'azote atmosphérique

Les carences en azote sont souvent responsables de baisses de production chez les graminées et le
rendement est directement lié a la quantité d'azote du sol absorbé par le peuplement. La capacité des
légumineuses a fixer I'azote de I'air les prémunit, au moins en partie, contre ce facteur limitant. En effet,
la capacité des légumineuses a former des symbioses avec les bactéries des genres Rhizobium et
Bradyrhizobium, qui peuvent réduire le di-azote de I'air (N2) et I'utiliser comme source d'azote pour
elles-mémes ou la plante hote, est responsable d’'une grande partie de leur intérét agronomique (81).
La description des mécanismes de formation de la symbiose et des facteurs la régulant dépasse le
cadre de cette synthese sur les associations (Ledgard et Steele, 1992). Il est simplement ici rappelé :

i) qu'une spécificité existe entre la plante hote et la bactérie fixatrice, et qu'une variabilité
génétique existe dans l'efficacité des souches bactériennes a fixer 'azote. Un moyen
d'améliorer I'entrée d'azote atmosphérique dans une association est de s'assurer, par
inoculation notamment, qu'une souche compétitive vis-a-vis des souches naturellement
présentes, compatible et efficace est présente dans la rhizosphéere des légumineuses
(Frame, 2005).

i) que l'utilisation de cette voie alternative d’acquisition de I'azote par les légumineuses
représente un surcoQt par rapport aux voies usuelles d'absorption d’azote minéral (environ
2.5 mg de C/mg d'N fixé, contre 1.6 mg pour I'assimilation du nitrate, Hartwig, 1998) et
qu'elle n'est pas prioritaire pour la plante. La disponibilité en nitrate inhibe ainsi la formation
de nodosités et la fixation d’azote atmosphérique dans les nodosités existantes et fait se
comporter les légumineuses comme des plantes non fixatrices.

1) que les facteurs du milieu affectant la croissance des légumineuses, et le stress hydrique
en particulier, mais aussi la faible disponibilité du phosphore ou du fer, réduisent avec une
intensité plus forte encore la fixation symbiotique (Hartwig, 1998 ; Jayasundara et al.,
1998).
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Au total, les valeurs medianes trouvées dans la littérature pour la fixation en culture pure sont (en kg
d'N.hal.an?) de 200 pour le tréfle blanc, 180 pour la luzerne, 170 pour le tréfle violet, et 150 pour le
pois et le lupin (Werner, 1992 ; Frame, 2005). En association, la part trés variable des légumineuses
dans le mélange fait préférer une expression par unité de masse de la légumineuse plut6t que par unité
de surface au sol (en kg d'N.t1.an). Des gammes de 24-36 pour le tréfle violet, 30-46 pour le tréfle
blanc ou 21-27 pour le pois sont ainsi reportées pour les entrées d'azote atmosphérique.

3- Compétition : effet de la nature des ressources contestées et du partage de
ressources sur la productivité des partenaires

La taille relative des partenaires (entendue par la hauteur, la profondeur d’enracinement et la surface
d'échange des feuilles et des racines) est un élément primordial pour déterminer le partage des
ressources. Toutefois selon le type de ressource limitant la croissance, la taille a un poids plus ou moins
important (Schwinning et Weiner, 1998 ; Keddy, 2001). On distingue ainsi les ressources générant une
compétition asymétrique, ou I'essentiel de la ressource est capté par le dominant (i.e. la lumiére, les
ressources peu mobiles du sol), de celles qui impliquent une compétition symétrique ou le partage se
fait proportionnellement a la taille (i.e. les ressources mobiles du sol). Symétrie et asymétrie sont en
réalité souvent partielles, mais la distinction du degré d’asymétrie peut étre importante pour la
dynamique des associations, car le premier mode de compétition implique une tendance a
I'accroissement des différences entre partenaires et a I'exclusion du dominé, tandis que dans le second
on tend & maintenir les différences et a stabiliser I'association.

3-1. Partage de la lumiére

La lumiere, et plus précisément la fraction photosynthétiquement active du rayonnement (PAR), est une
ressource tout a fait particuliere dans le sens ou elle doit étre captée et utilisée instantanément au
risque d'étre définitivement perdue. De ce fait, I'évolution a conduit les feuilles a disposer de propriétés
qui leur permettent d'étre tres efficaces pour la retenir: 95% du PAR incident est absorbé lorsqu'un
rayon passe au travers d'une feuille. La lumiéere présente en outre la particularité d'étre fournie de fagon
directionnelle, depuis le haut de la canopée. Il s'agit donc typiquement d’une ressource que les plantes
dominantes peuvent préempter au détriment des plus petites.

Trois éléments principaux interviennent pour expliquer le partage de lumiére dans un couvert mixte en
fonction de sa structure (Sinoquet et Caldwell, 1995) : la hauteur relative des partenaires, leurs surfaces
foliaires (LAl pour Leaf Area Index: m? de feuilles par m? de sol) et I'efficacité de ces surfaces a
intercepter la lumiére (dépendant de l'inclinaison moyenne des feuilles et de la distribution de densité
foliaire). A méme surface foliaire (Figure 3a), les légumineuses (planophiles et comportant une forte
proportion de surface en haut des plantes, Haynes, 1980) tendent a étre plus efficaces pour capter la
lumiére que les graminées (érectophiles avec une forte proportion de surface vers le bas des plantes).
La hauteur relative des deux partenaires intervient pour une grande part dans la modulation de ces
effets (Figure 3b). Le choix d’'associations ou la graminée est dominante est ainsi souvent presenté
comme celui ayant le plus de potentiel en termes de productivité et de stabilité (Haynes, 1980). Il
permet en effet de contrebalancer la moindre efficacité de la graminée a capter la lumiere pour obtenir
un partage plus équitable du PAR. II correspond également a la distribution théorique d'inclinaison
foliaire (feuilles érigées en haut, puis de plus en plus horizontales en bas) qui permet d'optimiser la
transmission du PAR a une large surface foliaire et de maximiser la photosynthése globale du couvert
(Rhodes et Stern, 1978). A l'inverse, les associations ou la Iégumineuse est plus grande accentuent les
différences liées aux angles foliaires. Elles générent une compétition trés asymetrique et la production
d'associations difficiles a maintenir a cause d’'une tendance a I'exclusion de la graminée (Chamblee et
Collins (1988) sur les associations a base de luzerne par exemple).
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Figure 3 : Effet de la surface foliaire (a) et du rapport de hauteur (b) sur le partage de lumiere entre graminées et
légumineuses (d'aprés Sinoquet et Caldwell, 1995). En a), le rapport de hauteur est 1 :1 et la distribution verticale
de surface est homogéne. En b) le LAI est égal a 2. La distribution triangulaire (traits épais) correspond a une
distribution verticale hétérogéne avec un pic a 1/3 de la hauteur pour la graminée et a 2/3 pour la légumineuse.

Ces élements illustrent les effets que peut avoir la structure du couvert sur le partage instantané de
PAR, mais ils ne replacent pas les conséquences du partage sur la dynamique de croissance
subséquente des plantes en associations. Les différences d'acquisition du PAR a un temps t
engendrent une croissance différentielle en biomasse, surface foliaire, hauteur (etc...) des deux
partenaires a un temps t+1. Ce type de relation est généralement appréhendé au travers de modéles de
culture en association qui permettent de quantifier les effets sur la productivité finale (Malézieux et al.,
2009). Beaucoup de ces modeles reposent sur une formulation de la forme :

t=n

Biomasse totale = > PAR, (t) (¢ RUE,,, + &, .RUE,,) Eq.1
t=0

inc leg

avec pour tout t &y, + &y, +&iy =1

ou PARinc(t) est le PAR incident au temps t, ei(t) est la proportion de rayonnement absorbé
(respectivement par la légumineuse, la graminée et le sol) au temps t et RUE est ['efficience de
conversion du rayonnement absorbé en biomasse (respectivement pour la légumineuse et la graminée).
Comme décrit précedemment, €i(t) est elle-méme fonction du LAI, de la hauteur et de l'orientation des
feuilles. Un tel formalisme fait ressortir i) que la biomasse (et le rendement) produite par chaque
composante de [l'association est proportionnelle a son cumul de PAR absorbé (termes
t=n

z PAR,. (t).gl), ii) que les bénéfices vis-a-vis d’une culture pure d'une éventuelle complémentarite
t=0

de l'association en terme d'interception globale de lumiere, et donc de productivité potentielle, sont a
attendre dans les phases ou une culture pure ne parvient pas a capturer complétement le PAR (giso>0 ;
Davies, 2001) et iii) que les effets du partage de lumiere sur la productivité ne peuvent étre raisonnés
indépendamment des autres facteurs du milieu (température, ressources du sol) qui affectent la
croissance foliaire (LAI) et I'efficience de conversion du rayonnement de chaque espece a des degrés
divers. Les effets au travers de réduction d’expansion foliaire sont généralement plus marqués que
ceux médiés par la RUE du fait d'une plus grande sensibilité relative aux effets du milieu (Brisson et al.,
2008 ; Louarn et al., 2008). De facon trés schématique, tout facteur qui affecte positivement (ou
négativement) 'une des composantes de I'association en terme de LAl ou de RUE tend a favoriser (ou
désavantager) cette composante.
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3-2. Répartition et satisfaction des besoins en eau

Le besoin en eau d'une association et sa répartition entre les espéces sont étroitement liés a
linterception et au partage de lumiére dans le couvert (Lemaire, 1995 ; Wallace, 1995). En effet, le
rayonnement net absorbé (qui inclut les courtes et les grandes longueurs d’ondes au-dela du PAR)
fournit I'entrée d’énergie nécessaire au processus de transpiration et pilote la demande transpiratoire :
95% de I'énergie solaire absorbée est dissipée sous forme de chaleur, principalement pour assurer le
changement d'état de I'eau sous forme vapeur. L'eau transpirée représente 95 a 99% de I'eau prélevée
par une culture.

La compétition pour I'eau commence a s'exercer lorsque le stock d’eau du sol accessible aux plantes
ne permet plus d'assurer les besoins de I'un au moins des constituants de I'association. La disponibilité
de I'eau dépend a la fois de la quantité présente, de sa répartition dans le sol et de ses possibilités de
déplacement (résistance hydraulique du sol). Les principaux caracteres qui déterminent les capacités
de prélevement d'eau de chaque composante de I'association tiennent a leur capacité a placer des
racines dans les horizons du sol ou I'eau est présente : vitesse et profondeur d’enracinement, densité et
distribution du systéme racinaire, durée de vie des racines (Ozier-Lafontaine et al., 1998). Ces
caracteres qui contrdlent la morphologie et la plasticité du systéme racinaire sont reconnus pour avoir
une plus grande importance que les capacités physiologiques des racines a extraire I'eau dans la
compétition pour cette ressource (Jackson et al., 2000). Lorsque l'offre en eau ne permet pas de
satisfaire la demande des parties aériennes, un stress s'exerce et la plante réagit activement en mettant
en place des réponses a court (fermeture des stomates; réorientation/enroulement des feuilles) et a
long terme (réduction de la croissance foliaire) qui visent a limiter la consommation en eau. Le niveau
de stress subi par chaque composante de l'association peut significativement varier selon les
dispositions et densités respectives des systemes racinaires et l'adéquation qu'ils procurent aux
besoins en eau. A méme profondeur d’enracinement, la morphologie racinaire des graminées (8§ 2.2)
leur procure généralement un avantage en situation de stress hydrique sur les légumineuses (Davies,
2001). Les graminees présentent également fréquemment des profondeurs d'extraction d'eau plus
importantes que les légumineuses formant des stolons ou des rhizomes. C'est le cas aussi du blé
(jusqu'a 2m) lorsqu'il est associé au pois (jusqu'a 1.1 m). A linverse, le groupe des légumineuses a
systéme racinaire pivotant puissant présente des caractéristiques qui leur permettent d’explorer le sol a
une plus grande profondeur et apparait plus compétitif et moins sensible au stress hydrique que la
majorité des graminées (ex : luzerne, lotier...).

En terme d'intensité des réponses induites par un stress hydrique, les légumineuses sont également
désavantagées par rapport aux graminées (Lauenroth et Dodd, 1979). Aux effets directs du stress
hydrique sur la croissance foliaire et les échanges gazeux s'ajoute une forte interaction avec la nutrition
azotée. La fixation symbiotique d'azote atmosphérique est en effet tres sensible au déficit hydrique
(Ledgard et Steele, 1991 ; Davies, 2001). Elle est plus sensible relativement que I'assimilation des
nitrates (Wery et al., 1986). La moindre croissance et activité photosynthétique des plantes sous stress
se traduit en effet par une moindre disponibilité en sucres pour les nodules et une réduction de leur
activité fixatrice. Dans ces conditions, les legumineuses se retrouvent donc en compétition frontale avec
les graminées pour 'acquisition de I'azote minéral du sol pour lequel elles sont, comme pour I'eau,
généralement moins bien dotées que les graminées. Au total, 8 méme niveau de stress hydrique, les
réductions tant de la RUE que de linterception du rayonnement sont plus importantes pour les
légumineuses que pour les graminées (Eqg. 1), conduisant a une proportion plus forte des graminées
dans le rendement. Pour les légumineuses parvenant a maintenir un avantage significatif dans l'accés a
I'eau et subissant un stress plus faible, il est en revanche intéressant de noter qu'elles parviennent a
maintenir I'activité fixatrice des nodosités situées dans les horizons secs du sol (Hartwig, 1998) et donc
a conserver dans une certaine mesure leur avantage en terme de nutrition azotée. Les conséquences
de la contrainte hydrique sur la productivité peuvent dans ce cas étre inversées a l'avantage des
légumineuses (Chamblee et Collins, 1988).
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3-3. Compétition pour I'azote et les autres éléments minéraux du sol

Comme pour I'eau, la morphologie et la distribution des racines dans le sol sont cruciales dans la
compétition pour les minéraux. L'activité spécifique d’absorption des différents ions par les racines est
cependant beaucoup plus variable entre espéces que pour l'eau, ce qui autorise I'émergence de
stratégies plus différenciées d’acquisition de I'azote minéral par exemple (Collins et al., 2003 ; Maire et
al., 2009 pour l'acquisition des formes nitrate et ammonium) ou du phosphore, en lien avec une
multiplicité de processus rhizosphériques (Hinsinger, 2001 ; Vance et al., 2003). Les graminées
apparaissent plus compétitives pour I'azote minéral (N), le phosphore (P) et le potassium (K) que les
légumineuses (Haynes, 1980 ; Davies, 2001). De maniere générale, les exigences en P des graminées
sont moindres que celles des légumineuses, expliquant pour partie la plus forte compétitivité des
graminées en situation de disponibilité limitante. Pour I'azote, la compétition interspécifique en début de
culture a un réle déterminant sur la future croissance des plantes et le rendement des deux especes.
Peu apres limplantation, la fixation d'azote atmosphérique ne peut pas satisfaire la demande en azote
des légumineuses en raison du temps nécessaire au développement de nodosités actives. Les
légumineuses dependent alors fortement de I'azote minéral (Voisin et al., 2002). La croissance racinaire
plus rapide des graminées les rend plus compétitives a ces stades pour I'acquisition de 'azote. Cet
avantage se limite a la phase végétative apres semis et n'affecte la compétition que lorsque la
disponibilité en azote minéral est faible et limitante pour la croissance. De fortes interactions existent
entre stress hydrique et nutrition minérale (Gonzalez-Dugo et al., 2010). En effet, la teneur en eau du
sol affecte I'activité des microorganismes du sol et la minéralisation de la matiére organique qui libere
une partie des éléments minéraux. Par ailleurs, en tant que solvant et agent de transport des ions, I'eau
dans la rhizosphére affecte nécessairement l'accés de la plante aux minéraux. Pour l'azote, le flux
d’eau a la racine représente en moyenne 85% de I'offre en azote (le reste arrivant par diffusion), en sec
comme en irrigué (Durand et al., 2010).

4- Facilitation : Conséquences de la fixation d’N dans la relation graminées-
légumineuses

4-1. Une complémentarité de niche pour I'azote

En association, la plus forte compétitivité de la graminée pour I'N du sol force la légumineuse a reposer
principalement sur la fixation symbiotique pour assurer ses besoins azotés. Une augmentation de la
contribution de la fixation a I'accumulation d’'N est systématiquement observée, méme en situation
fertilisée par rapport a une culture pure de légumineuse (Ledgard et Steele, 1991 ; Corre-Hellou et al.,
2006 ; Naudin et al., 2010). Il y a de ce fait une relative séparation des sources d'azote exploitées par la
graminée et la légumineuse (séparation de niche). La quantité prélevée en association
(sol+atmosphere) est ainsi supérieure a une graminee pure (sol seul) ou a une légumineuse pure (sol
en priorité, puis atmosphére). L'accumulation d’'azote par une association céréale-pois par exemple est
en moyenne 30% supérieure a celle obtenue en culture pure (Corre-Hellou et al., 2006). Cette meilleure
utilisation des ressources en N est souvent considérée comme I'explication principale aux gains de
rendement des associations.

En situation de faible disponibilité en azote, une conséquence directe de cette complémentarité de
niche pour la graminée est 'accés a une plus grande quantité d'azote minéral par plante par rapport a
une culture pure ou elle serait en concurrence avec elle-méme. Ce phénomene serait le principal
responsable de la meilleure nutrition azotée de la graminée, et pour les céréales de la meilleure teneur
en azote des grains, des associations d'annuelles (Justes et al., 2009) et des associations pérennes en
année d'implantation (Ta et Farris, 1987). Ceci conduit & une réduction de stress azoté et une
augmentation de la RUE (eq. 1) de la graminée dans le couvert vegetal (Nassiri, 1998).

Il résulte également de la complémentarité dans ['utilisation des sources d’N, que la quantité d’N fixé en
association est moins déterminée par la disponibilité en N du sol (qui affecte principalement la
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graminée) que par la capacité de croissance de la légumineuse (qui pilote la demande en N
atmosphérique). Les effets de compétition exercés par la graminée pour la lumiére et I'eau jouent ici a
plein via la réduction du potentiel de croissance de la légumineuse (effets sur le PAR intercepté) et sa
réalisation effective en hiomasse (effets sur RUEjg). Plus la biomasse de légumineuse est limitée, plus
I'entrée d'azote par fixation est faible (Ledgard et Steele, 1991). A ce titre, tout effet favorisant a I'exces
la dominance de la graminée tend a réduire la complémentarité pour I'N entre especes puisqu’elle réduit
la quantité d'N fixe.

4-2. Des transferts d’azote de la Iégumineuse vers la graminée

Des transferts directs et indirects d'azote de la légumineuse a la graminée peuvent se combiner aux
effets de niche pour améliorer la nutrition azotée et la croissance de la graminée (Jensen, 1996b). Ces
transferts proviennent essentiellement de la rhizodéposition azotée de la légumineuse, composée
majoritairement d’exsudats de composeés solubles (acides aminés, protéines, hormones excrétées par
les racines) et du recyclage -via le cycle de I'azote et la minéralisation par les microorganismes du sol -
des racines et des nodosités sénescentes (Wichern et al., 2008 ; Fustec et al., 2010). Ainsi, la part de
I'azote de la graminée issu de la légumineuse peut atteindre 50% de I'azote de la graminée dans les
associations ray-grass - trefle blanc (Hogh-Jensen et Schjoerring, 2000) et 15% dans les associations
pois-orge (Jensen, 1996b). Mahieu et al. (2007) indiquent que les rhizodépdts peuvent représenter
jusqu'a 30% de I'azote d’un plant de pois en plein champ ; ces valeurs peuvent atteindre 40% chez le
trefle blanc (Hogh-Jensen and Schjoerring, 2001). Les deux fractions constitutives contribuent a enrichir
le pool azoté du sol de maniere non négligeable mais avec des dynamiques de disponibilité différentes
pour la graminée (quasi-immédiates pour les exsudats ; sur le moyen a long terme pour les résidus). La
part des deux mécanismes de transfert pourrait varier avec I'espéce de légumineuse considérée : la
part des exsudats pourrait représenter jusqu'a 20% de I'N transféré pour le trefle blanc, mais étre
nettement plus faible pour la luzerne (Dubach et Russel, 1994) et négligeable pour le lotier (Ta et Farris,
1987). La sénescence des racines et nodosités représente la part la plus importante du transfert sur
I'ensemble du cycle de culture. Le processus de minéralisation dont la sénescence dépend pour libérer
de l'azote minéral est fortement dépendant de la température, de la disponibilité en eau du sol et de la
composition des résidus libérés. La réunion de ces conditions environnementales et de la présence
d’'une quantité significative de résidus racinaires fait que ce mode de transfert agit principalement sur la
nutrition azotée de la graminée & partir de la deuxieme année de culture pour les associations pérennes
(Ta et Farris, 1987 ; Marriott et Haystead, 1993). Les quantités d’'N libérées par les résidus de
légumineuse suivent une cinétigue en deux phases typiques avec dans un premier temps une
dégradation rapide (50% approximativement d’'N des résidus libéré la premiere année) suivie d'une
phase de dégradation plus lente qui s'étale sur de nombreuses années (Fillery, 2001).

Pour les associations paturées, un mode supplémentaire de transfert, qui concerne les parties
aériennes consommeées, intervient via les feces de I'animal. Une faible proportion de I'azote ingéré (5 a
20%) contribue effectivement a la production animale, le reste retournant a I'association majoritairement
sous forme d'urines (Fillery, 2001). Pour une association tréfle blanc — ray-grass anglais soumise a un
paturage intensif, Ledgard (1991) a mesuré que le transfert via I'animal représentait environ 20% de I'N
fixé par la légumineuse (60 kg d’N.hal.an1), contre environ 25% pour la rhizodéposition (70 kg d’N.ha-
1.an't) dans une prairie implantee depuis 1 an.

4-3. Impact de la fixation sur la biodisponibilité d’autres éléments

La rhizodéposition est source d'azote, mais aussi de carbone et d'autres €léments essentiels pour
I'activité biologique du sol, en particulier au niveau de la rhizosphere. Les communautés microbiennes
peuvent ainsi étre différentes en peuplement mono- et pluri-spécifique (Wang et al., 2007). En plus des
interactions positives relatives a l'azote, certains processus rhizosphériques facilitent I'acquisition de
microéléments tels que le fer dans les associations ceréale-protéagineux (Bais et al., 2006 ; Gunes et
al., 2007). Ces processus rhizosphériques commencent a étre compris dans le cas de P (Li et al.,
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2007), a la fois en ce qui concerne les formes organique et minérale de P du sol, sujettes a des
phénomeénes de complémentarité de niche et de facilitation (Li et al., 2004 et 2008). Dans le cas des
formes de P minéral, la facilitation céréale-légumineuse peut résulter de I'acidification accrue de la
rhizosphére, qui se produit en conséquence de la fixation symbiotique de N chez la légumineuse,
susceptible d’'augmenter la biodisponibilité de P pour la céréale associée (Li et al., 2008).

4-4. La recherche d’un équilibre dynamique

Sur le long terme, la résultante des effets de compétition et de facilitation ne conduit pas a une situation
d'équilibre unique avec une proportion fixe de graminées et de légumineuses entre années ou au cours
d'une l'année. Les caractéristiques morphologiques et physiologiques des deux types leur permettent
d'étre a leur maximum de performance dans des conditions de milieu et de conduite de la culture
différentes. Les processus de fixation et de transfert d’N agissent par ailleurs sur le milieu en modifiant
|la fertilité azotée du sol, réalisant ainsi un couplage entre la dynamique de la végétation et son effet sur
le milieu. Pour l'association la plus étudiée, I'association trefle blanc — ray-grass anglais en zone
tempérée humide, il apparait ainsi tres clairement un équilibre cyclique en relation directe avec la
disponibilité en azote du sol (Turkington et Harper, 1979 ; Hartwig, 1998 ; Soussana et Tallec, 2009).
En situation de faible disponibilité en N, la croissance de la graminée est réduite et la légumineuse
prend le dessus dans la compétition pour la lumiere et la production de biomasse en assurant
notamment sa croissance par la fixation d’N atmosphérique. Avec le temps, I'effet d’une forte proportion
de légumineuses augmente la disponibilité en N au niveau du sol. Ces nouvelles conditions sont plus
favorables au ray-grass qui reprend le dessus dans la compétition pour la lumiére et la production de
biomasse (Figure 4). Au cours de cette nouvelle phase, la graminée tend a épuiser I'N minéral
disponible jusqu’a de nouveau se trouver dominée par la Iégumineuse. La succession des cycles et la
pérennité de I'association sont dans ce cas assurées par I'hétérogenéité de milieu produite par le
paturage et par les capacités de colonisation et de repli des partenaires dans les zones qui leur sont les
plus favorables (Schwinning et Pearson, 1996ab ; Frame et Laidlaw, 2005). Au-dela de I'exemple, c'est
la nature dynamique de I'équilibre des associations qu'il convient de souligner et limportance de
prévenir 'exclusion de I'espéce dominée dans les conditions qui lui sont le plus défavorables, sachant
que ces conditions sont appelées a évoluer au cours du temps.
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Figure 4 : Evolution au cours du temps de la biomasse totale (ligne solide) et de la proportion de tréfle (pointillés)
simulées pour une association trefle blanc — ray-grass anglais paturée en situation ou l'azote est le
principal facteur limitant la production (d'apres Schwinning et Pearson, 1996bh).
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5- Optimiser la complémentarité et la stabilité : quels moyens d’actions ?

5-1. Choix d’espéces et de variétés

Ces derniéres décennies beaucoup de connaissances ont été produites sur les déterminants de la
coexistence des espéces et des genotypes dans les communautés végétales (Tilman, 1982 ; Barot,
2004). Une grande expertise a également été accumulée pour définir les conditions de milieu les plus
favorables a la production des différentes espéces de graminées (Peeters, 2004) et de légumineuses
(Scott et al., 1989 ; Frame, 2001). La formulation d’associations productives et stables pour un contexte
pédoclimatique donné demeure cependant un probleme épineux. Le choix d'espece est souvent
contraint par le type de production visé (grain, fourrage déshydraté), et méme lorsque les degrés de
liberté sont plus importants (biomasse fourragére et bioénergies) un certain empirisme prévaut pour
pallier le déficit de connaissances que I'on a sur les caractéristiques précises du milieu (ressource
limitante, hétérogeneité) et ses conséquences sur les interactions entre espéeces (Harris, 2001).
L'utilisation pour les prairies de mélanges plurispécifiques versatiles au sein desquels le milieu « trie »
les especes les mieux adaptées remplit cette fonction a minima, sans garantie de s'approcher d'un
optimum de production et de valorisation de la présence de légumineuses. Pourtant, les bases
écologiques et physiologiques des interactions entre espéces présentées ci-dessus permettent de
dégager certaines regles d'assemblage :

i) le maximum de production est atteint en choisissant les espéces maximisant l'interception
et I'utilisation des ressources dans I'espace et dans le temps. Tirer bénéfice de I'association
par rapport a la culture pure de ses constituants c'est alors élargir les ressources
accessibles et maximiser leur complémentarité d'utilisation (décalage des cycles et
meilleure interception globale de lumiére ; séparation de niche pour I'N, facilitation pour N
et P ; profondeurs d’enracinement complémentaires...)

i) le maintien d’'un équilibre dans le temps pour les cultures pérennes passe par un controle
des compétitions de type asymétrique qui ménent a I'exclusion de I'espece dominée (limiter
la mortalité induite par la compétition) et/ou par ['utilisation d'espéces capables de
reconquérir le terrain perdu apres avoir été dominées (reproduction végétative / sexuée).

Deux types d'associations pérennes satisfont a ces contraintes et ont régulierement été reportés
comme pouvant produire de bons résultats (Forde et al., 1989 ; Jones et Carter, 1989): i) celles
associant, pour contrebalancer la moindre compétitivité de la Iégumineuse pour les ressources du sol,
une légumineuse a systeme pivotant puissant (luzerne, lupin, lotier...) et une graminée a systeme
racinaire plus superficiel (complémentarité dans la profondeur d’enracinement surtout valorisée dans les
milieux ou la disponibilité en eau est une préoccupation) et ii) celles associant une légumineuse a forte
capacité de colonisation et a forte pérennité (trefle blanc, trefle souterrain...) a une graminée a capacité
de colonisation limitées pour contrebalancer un déséquilibre dans le partage de lumiere en faveur de la
graminée. Lorsqu'ils sont identifiés, le choix d'espéce peut également intégrer le bénéfice de certains
caracteres spécifiques qui affectent la complémentarité des partenaires. Le choix du lupin blanc par
exemple, qui forme des structures racinaires particulieres (racines en cluster) capables par acidification
et exsudation de citrate d’augmenter la disponibilité en P dans sa rhizosphere, peut améliorer la
biodisponibilité de P pour son partenaire (Cu et al., 2005).

Le choix variétal est un second levier d'action pour affiner la complémentarité qui reléve d’'un ensemble
de caracteres variables génétiquement au sein de I'espéce et qui modulent l'accés aux différentes
ressources. Dans le cas du tréfle blanc par exemple, ou la compétition pour la lumiére avec la graminée
est un élément clé de la production et du maintien de I'association (84.4), la longueur maximale du
pétiole (compétition verticale pour la lumiere) et la taille des folioles (vitesse de mise en place du LAI)
ont fait I'objet de sélection (Annicchiarico, 2003). lls permettent de différencier les variétés adaptées a
des graminées de stature importante (type géant ou ladino) et a des récoltes peu frequentes de celles
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adaptées a des graminées de faible hauteur et a des exploitations fréquentes (type hollandicum, voire
nain) (Davies, 2001). Toujours pour cette especes, I'amélioration de l'activité fixatrice (Frame et
Laidlaw, 2005) et I'exploitation de la diversité des traits racinaires pour I'utilisation de I'azote minéral
(Griffith et al., 2000) ont donné lieu a peu de résultats au niveau agronomique pour améliorer la
complémentarité pour I'azote. A I'exception d’associations historiquement tres étudiées ou ayant fait
I'objet de plus defforts de sélection (ex : trefle blanc - ray-grass, pois - blé), l'information sur les
caracteres d'importance pour guider le choix d'association est cependant rarement disponible au niveau
des variétés. Le processus de sélection s'effectue en effet en culture pure et en conditions non
limitantes de croissance.

5-2. Fertilisation

La compréhension du fonctionnement des associations permet par ailleurs d'identifier des leviers
pertinents pour orienter les performances des associations vers différents objectifs de production. La
fertilisation azotée, en modulant la complémentarité graminée-légumineuse, en est un élément clé. Des
associations céreale-légumineuse cultivees sans N permettent de produire autant voire plus que la
moyenne des cultures pures conduites conventionnellement (céréales fertilisées a l'optimum). La
fertilisation N a faible dose peut étre toutefois intéressante pour influencer la proportion de céréale dans
le rendement. Une forte disponibilité en N minéral favorise le statut N de la graminée et sa compétitivité
pour la lumiére au détriment de la légumineuse. Dans des cultures associées fertilisées pendant la
phase croissance vegétative, Naudin et al. (2010) rapportent que la contribution du blé au « rendement
en grains » passe de 49% a 62% en fertilisant. La contribution en biomasse passe dans le méme temps
de 50% a 80% en fin d’hiver, pour décroitre au printemps, avant d'augmenter de nouveau en fin de
culture. Un apport d'azote accroit les écarts de dynamique de croissance entre especes en défaveur de
la legumineuse et tend a réduire la complémentarité entre espéces puisqu'’il réduit la quantité d'N fixee.
L'effet d’'un apport d’N varie enfin en fonction du stade phénologique des deux espéeces et des rapports
de biomasse (i.e. des capacités de prélevement de chacune pour I'N minéral) entre les deux especes
avant 'apport (Naudin et al., 2010). Sur les associations pérennes, une application tactique de fertilisant
(faible apport en début de printemps) peut améliorer la production printaniére de graminées avec des
conséquences limitées sur la production de la légumineuse si celle-ci est bien implantée en sortie
d’hiver (Frame, 2001). Dans tous les cas, une telle fertilisation tend a amoindrir la performance
environnementale de la culture associée en adossant sa performance agronomique a davantage
d'intrants (engrais de synthese, carburant).

5-3. Fréquence, intensité et période de défoliation des associations perennes

Le mode d'exploitation des associations pérennes consiste en une succession de cycles défoliation-
repousse visant a récolter la biomasse aérienne. La quantification des effets de la défoliation sur la
végétation nécessite de définir trois parameétres (Harris, 1978) : la fréquence (i.e. l'intervalle de temps
entre deux défoliations successives), l'intensité (pourcentage de prélevement de la surface foliaire et
des points de croissance ; uniformité dans le prélevement) et le timing de la défoliation vis-a-vis du
stade de développement des plantes (concordance avec des stades critiques ; état des réserves
azotées et carbonees). Ces paramétres dépendent étroitement des agents utilisés pour la défoliation :
espece animale en systéme paturé et hauteur de la barre de coupe en fauche. La gestion raisonnée de
ces parametres de défoliation permet dans une large mesure d'influencer la production et I'équilibre des
especes associées.

De maniere trés générale, un maximum de production est observé lorsque la fréquence de défoliation
est telle que la récolte intervient alors que le taux de croissance de I'association commence a ralentir
apres sa phase de croissance maximale et que l'intensité de défoliation laisse les plantes dans un état
(surface résiduelle, nombre de points de croissance, réserves) leur permettant de repartir aussi vite que
possible au taux de croissance maximal (Harris, 1978). De telles régles de gestion au niveau du couvert
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ne considérent cependant pas les décalages de phénologie (82.1) et les réponses spécifiques des
graminées et legumineuses a la défoliation (82.2). Parmi ces dernieres, celles a port érigé en particulier
(luzerne, tréfle violet...) exigent des précautions particulieres pour respecter un délai de remise en place
de leur potentiel de croissance végétatif sous peine de rapidement décliner dans I'association. Pour ces
raisons, ces especes sont le plus souvent exploitées en fauche (contréle de la défoliation plus aisé) ou
en systéme paturé visant & reproduire ces conditions (fort stockage sur une faible durée et avec une
faible fréquence, Chamblee et Collins, 1988). Une variabilité existe aussi dans la susceptibilité¢ a la
défoliation des graminées. La longueur et le positionnement des zones de croissance varient (Gastal et
al., 2010), de méme que les conditions et le synchronisme de mise a fleur qui marquent le début de la
montaison des apex au-dessus du sol. Les graminées les moins adaptées (fétuque élevée, certains
cultivars de ray-grass d'ltalie...) peuvent a linverse se retrouver désavantagées par rapport aux
légumineuses stoloniferes ou rhizomateuses en situation d’exploitation intensive (Harris, 1978). Au total,
I'orientation des effets en faveur de I'un des partenaires revient a caler les parametres de la défoliation
sur les exigences spécifiques de ce dernier. En systéeme paturé, outre I'aspect mécanique du
prélevement il faut également gérer la sélectivité de I'animal en faveur des légumineuses qui tend a
désavantager cette composante de I'association (Haynes, 1980; Davies, 2001).

La gestion de ces « perturbations » dans les cycles de croissance a évidemment une forte interaction
avec les relations de compétition et de facilitation qui ont prise au cours des repousses. La fréquence et
lintensité de défoliation conditionnent par exemple directement la durée et I'intensité de la compétition
pour la lumiere (Haynes, 1980). L'espece dominante dans cette compétition asymétrique peut
rapidement exclure la seconde si les intervalles sont trop longs. A cet égard, la défoliation ne constitue
cependant pas nécessairement une remise a plat des chances de chacun. Avice (1996) montre par
exemple sur luzerne que la constitution de réserves est reliée a I'acces a la lumiére et que les vitesses
de redémarrage des dominés (et leur compétitivité) sont réduites lorsque les réserves sont faibles.
L'influence du mode d’exploitation sur I'équilibre entre espéces interagit aussi avec la complémentarité
des espéces pour l'azote et la gestion de la fertilité sur le long terme. Un objectif de 30% de
légumineuses dans les associations paturées est généralement recommandé pour tirer un maximum de
bénéfices de la présence de légumineuses (Thomas, 1992). En fauche, une proportion plus forte (au
moins 50%) serait nécessaire pour compenser le moindre recyclage de I'azote (généralement pas de
restitution des parties aériennes ingérées ex situ par I'animal).

Conclusions et perspectives

Dans le contexte actuel de la promotion d’une agriculture qui soit a la fois productive et respectueuse
de I'environnement, I'introduction dans les systemes de culture d’associations graminées-légumineuses
représente a la fois une opportunité et un challenge. Ces deux types d'espéces ont en effet des
complémentarités évidentes dont on peut tirer avantage, mais elles se trouvent a des stades de
succession différents dans I'évolution des communautés naturelles, les légumineuses « pionnieres »
tendant a précéder les graminées, herbacees parmi les plus vigoureuses (Tothill, 1978). La tendance
au déséquilibre est donc forte lorsqu’on les associe, et elle est méme renforcée en situation productive
ou une compétition asymétrique pour la lumiere domine les interactions entre plantes. Le réle des
pratiques culturales apparait donc central pour maitriser la dynamique des espéces et satisfaire aux
exigences de rentabilité, de qualité et de productivité en vigueur. L'enjeu pour la recherche est
aujourd’hui de produire le matériel végétal, les indicateurs de fonctionnement et les régles de décisions
pour une gestion des cultures qui réponde aux attentes et contextes de production variés dans lesquels
peuvent s'inscrire les associations (81). L'expérience que I'on a de ces systemes est cependant récente
d’'un point de vue agronomique, porte sur un nombre limité de cas et reste encore largement empirique.
De nombreuses zones d'ombre persistent sur lesquelles des progrés sont nécessaires :
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i) Une meilleure connaissance du matériel végétal disponible dans son comportement en
association et l'identification de regles d’assemblage en fonction du milieu sont des points
prioritaires sur lesquels avancer. Pour pallier ce déficit, des travaux sont en cours pour
évaluer différentes combinaisons variétales de graminées et de légumineuses
(programmes Casdar 2009-2011 sur les associations céréales — légumineuses et ExpolLeg
2010-2013 pour les fourragéres). Le développement de programmes de sélection pour
I'aptitude a I'association des partenaires est également envisage.

ii) Améliorer la compréhension du fonctionnement des associations, et notamment élucider le
couplage entre I'évolution de la végétation, ses effets sur le milieu et les conséquences sur
I'apparition d’équilibres constitue également un point critique. L'exemple de I'association
trefle blanc - ray-grass anglais en relation avec I'azote (83.4) est I'exception et non la régle.
La compréhension pour d'autres groupes de légumineuses (faible propagation végétative,
morphologies aériennes et racinaires différentes) et pour des interactions multiples entre
ressources (azote, lumiere, eau, phosphore...) ou avec le développement de maladies
restent 'objet de nombreux travaux, tant pour les annuelles que pour les pérennes.

i) Enfin, pour l'aide a la décision, le développement d'indicateurs de fonctionnement (ex :
statut azoté) et de performance environnementale adaptés aux associations est
indispensable. L'intégration des connaissances par la modélisation (modeles de culture,
modéles d'action) a également un réle a jouer.
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