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Résumé

Les associations végétales, par la complexité du couvert végétal qu'elles créent, sont le siége
d’interactions biotiques particuliéres avec les ravageurs, les prédateurs, les champignons pathogénes,
les adventices ou encore les organismes non pathogénes du sol. Cet article traite de la diversité des
mécanismes en jeu (modification de paramétres tels que la disponibilité, la compétition et la
complémentarité temporelle et spatiale pour les ressources, le microclimat, les stimuli variés,
I'allélopathie) permettant de mieux comprendre leurs effets potentiels sur ces interactions pour diverses
combinaisons d’espéces. De nombreux exemples mettent en avant l'intérét des associations végétales
pour lutter contre les bioagresseurs. Par ailleurs de nouveaux mécanismes sont aujourd’hui explorés
notamment au niveau de la biologie des sols, qui semblent avoir un effet important sur le
fonctionnement des associations végétales. Cependant, méme si les travaux de recherche se
développent sur I'analyse des facteurs biotiques pour une diversité de combinaisons d’espéces, ils
restent encore rares en France et doivent se poursuivre tout en s’appuyant sur les observations
(réussites et échecs) des agriculteurs et sur plusieurs essais en conditions agricoles avant leur
déploiement pour un objectif donné bien identifié.

Mots-clés : associations végétales, facteurs biotiques, interactions, bioagresseurs, pédofaune

Abstract: Interactions between biotic factors and functionning of intercropping systems

Several particular biotic interactions including pests, predators, pathogens, weeds and non-pathogenic
soil organisms occur in intercropping systems due to the diversity of the canopy. This paper deals with
the range of mechanisms (modification of different parameters such as availability of resources,
competition and temporal and spatial complementarity for resources, microclimate, various stimuli,
allelopathy) involved in order to better understand the potential effects in various intercropping systems.
Several examples illustrate the positive effects of intercropping on pests, diseases and weeds.
Moreover new mechanisms including soil organisms have also been recently investigated and may
have major effects on the functioning of intercrops. There is an increase in published papers recently
concerning biotic factors for a wide range of intercropping systems. However studies remain scarce in
France and should be further developed while involving farmers (observations of success and failures)
and testing new practices in agricultural conditions before their implementation for a well-defined
objective.
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1. Découvrir ou redécouvrir les interactions entre les facteurs biotiques et les
associations végétales

Les associations végétales sont connues pour avoir des effets intéressants en terme de productivité, en
particulier en situations contraignantes d’'un point de vue du niveau de ressources disponibles dans le
milieu ou d’aléas climatiques. Ces avantages des cultures associées par rapport aux cultures pures sont
surtout expliqués par des relations bénéfiques de complémentarité et de facilitation entre espéces pour
les ressources (Louarn et al., 2010 ; Justes et al., 2014, ce numéro). Néanmoins, ces associations
végeétales, par la complexité du couvert végétal qu'elles créent, sont aussi le siége d'interactions
biotiques particuliéres avec les ravageurs, les auxiliaires, les champignons pathogenes, les adventices
ou encore les organismes non pathogénes du sol.

La gestion des adventices et des ravageurs est une des premiéres motivations évoquées par des
agriculteurs pour la pratique des associations d’especes (INTERCROP, 2006 ; Pelzer et al., 2014, ce
numéro). La réduction des dommages causés par les insectes ravageurs dans des associations
végeétales en comparaison de cultures pures est mentionnée depuis longtemps dans la littérature (Langer
et al., 2007). Par exemple, Raros (1973) mentionne un effet positif de 'association de I'arachide avec du
mais pour limiter les attaques de pyrale.

L'implantation d’'une légumineuse a graines avec des céréales peut aussi permettre de limiter les
dommages liés aux ravageurs et pathogénes des protéagineux. Ces effets positifs de I'association sur
les ravageurs et pathogénes ont également été rapportés pour des cultures légumiéres de concombre
(Bach, 1981) et de brassicacées (Altieri et Liebman, 1986) associées a d'autres cultures comme des
vesces.

Par ailleurs, Liebman et Dyck (1993) ont montré & partir d’'une analyse bibliographique que l'usage des
associations d’espéces réduisait la densité et la biomasse d’'adventices dans de trés nombreuses
situations par rapport aux cultures pures. Des travaux plus récents pointent aussi des interactions avec
les organismes du sol qui ont des effets importants sur le fonctionnement de I'association végétale
(Mantelin et Touraine, 2004 ; Coulis et al., 2014).

Aprés avoir été menés surtout dans les pays tropicaux, les travaux de recherche sur les associations se
sont développés en Europe depuis une dizaine d’années, particuliérement dans le cas de systéemes
biologiques ou a faible niveau d’intrants pour lesquels la gestion des bioagresseurs est plus complexe.
En agriculture conventionnelle, la gestion des bioagresseurs devient aussi délicate (volonté politique de
réduction de 'usage des phytosanitaires, suppression d’autorisation de mise sur le marché de matiéres
actives jugées toxiques, apparition de résistance aux herbicides, réduction du nombre de produits
phytosanitaires homologués pour des espéces dites mineures...) tout en maintenant la productivité et la
rentabilité économique des productions.

Diversifier les cultures dans le temps et dans I'espace a été mis en avant comme le levier phare pour
répondre aux objectifs de diminution d'intrants dans le cadre de I'étude Ecophyto R&D de I'INRA (Butault
et al., 2010). Ainsi, des systémes innovants reposant sur des associations végétales voient le jour pour
accroitre la durabilité et, peut-étre aussi, la résilience des systemes actuels. Plusieurs études et
témoignages (Malézieux et al., 2009 ; Thomas, 2010 ; Pelzer et al., 2014, ce numéro) sur des systemes
diversifiés font part d’effets positifs d’associations sur la gestion des bioagresseurs par rapport aux
cultures pures. Toutefois, les mécanismes en jeu ne sont pas toujours identifiés. Un état des lieux de ces
processus pour diverses formes d’associations est essentiel pour mieux comprendre les résultats
d’'associations déja testées mais également pour aider a la conception de nouvelles associations pour
différents objectifs.
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2. Un couvert végétal complexe, qui modifie les conditions de vie des insectes
et des parasites des cultures.

2.1 Conséquence de I'association d’espéces sur les ravageurs et parasites

La diversité des plantes cultivées dans une parcelle peut influencer significativement I'abondance des
maladies (champignons, bactéries et virus), des adventices et des phytophages ravageurs des cultures,
en comparaison d’une culture monospécifique (Siemann et al, 1998 ; Elliot et al., 1998 ; Honek, 1986 ;
Risch et al., 1983 ; Altieri et Letourneau, 1982). En premier lieu, le mélange d’espéces végétales
modifie bon nombre de facteurs pouvant avoir un effet sur les insectes et microorganismes selon leurs
exigences écologiques (radiations lumineuses, microclimat au sein de la communauté végétale,
ressources trophiques, possibilités de déplacement...) (Tableau 1).

2.2 Ravageurs et contrble biologique

Concernant les ravageurs, Tahvanainen et Root (1972) ont décrit I'existence d’'une résistance des
associations aux insectes (« associational resistance ») liée a la complexité des interactions entre
facteurs biologiques, physiques et climatiques qu’on rencontre dans les associations d'espéces
végeétales en comparaison des cultures monospécifiques. Pour expliquer ce phénomene, ces auteurs ont
proposé i) I'hypothése des ennemis naturels (« natural enemy » hypothesis) et ii) I'nypothése de la
concentration en ressources (« resource concentration » hypothesis) (Root, 1973). Ainsi, en raison de la
diversité végétale au sein de la méme parcelle, les populations d'insectes prédateurs et de parasitoides
de phytophages seraient plus importantes que dans les cultures monospécifiques, d’'ou une meilleure
régulation naturelle des populations de ravageurs. Altieri et Liebman (1986) ont montré que la diversité
des micro-habitats au sein des couverts plurispécifiques est souvent favorable a la persistance des
prédateurs. A contrario, I'uniformité des cultures monospécifiques offre une zone de concentration d’'une
méme ressource trophique pour les insectes, ce qui aura tendance a favoriser une espéce de
phytophage en particulier. In fine, dans les associations de culture, non seulement les ressources sont
plus diversifiées, mais les stimuli visuels et chimiques potentiellement attractifs pour les phytophages
sont masqués ; ainsi, un ravageur pourra avoir plus de difficultés a repérer sa plante héte (Finch et
Collier, 2000) mais il peut en étre de méme pour les auxiliaires vis-a-vis de leurs proies ou insectes-
hétes.

La complexité de la structure de l'association d’espéces dépend de l'architecture des espéces et
variétés en présence et de la productivité des plantes (biomasse aérienne, Figure 1). En plus d’avoir
une influence sur le microclimat régnant au sein de la communauté végétale, ces facteurs ont des
répercussions directes sur les ressources trophiques dont dépendent non seulement les phytophages
(Tilman et al., 1997 ; Southwood et al., 1979 ; Winkler et al., 2009), mais aussi les auxiliaires. Dans
certains cas, l'introduction d’'une espéce associée non-hote peut méme offrir des ressources nutritives
aux auxiliaires de culture dans la parcelle et ainsi, favoriser le controle biologique, les femelles de
certaines especes de parasitoides ayant besoin de glucides pour leur reproduction (Rése et al., 2006 ;
Tylianakis et al., 2004). Ainsi, Jamont et al. (2014) ont montré que I'association d’'une variété de
féverole, dont les stipules produisent du nectar extrafloral, avec un colza, pouvait fournir au sein de la
parcelle, des ressources sucrées augmentant la longévité et la période d’oviposition des femelles d’'un
parasitoide du puceron cendré colonisant le colza (Diaretella rapae, parasitoide de Brevicoryne
brassicae). Les résultats expérimentaux montrent un nombre de momies de pucerons cendrés
significativement plus élevé dans les associations de colza avec des féveroles productrices de nectar
extrafloral que dans les microparcelles de colza pur ou de colza associé a une féverole ne produisant
pas de nectar extrafloral.

La structure du couvert associé varie aussi en fonction de la date et de la densité de semis, des
conditions pédoclimatiques, des complémentarités pour ['utilisation des ressources existant entre
especes végétales et variétés, du pilotage de l'association (Naudin et al., 2010), ainsi que de
'agencement des especes au sein de la parcelle (rang alternés, bandes, mélange....Malézieux et al.,
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2009). Ndzana et al. (2014) ont montré que les associations pois-blé dur sont efficaces pour réduire les
infestations de pucerons verts du pois en comparaison a une culture pure de légumineuse, avec
cependant, de meilleurs résultats concernant les systemes de type substitutif (semis en demie densité du
peuplement monospécifique) en comparaison des systémes additifs. De plus, dans leurs essais, les pois
des arrangements substitutifs semés en rangs étaient moins colonisés par les pucerons que dans les
arrangements substitutifs semés en mélange.

Insectes auxiliaires
(prédateurs, parasitoides)

Insectes
phytophages

AN

Pilotage de

I'association:
Choix des
espéces, des
génotypes,
densités de
semis,
arrangement
spatiaux,
fertilisation....

- Source d'eauet O,
@ ) - Structurede la végétation
\ (déplacements, refuge,
climat)
- Attractivité
(couleur, composés
secondaires, odeur...)

Figure 1: Liens entre caractéristiques du couvert végétal et diversité fonctionnelle des insectes

Les modifications du climat et de I'architecture du couvert végétal dans une association par rapport aux
cultures pures correspondantes peuvent altérer la capacité des insectes a trouver leur plante héte et a se
développer dans ces mélanges (Tableau 1). Cela est plus particulierement le cas pour les insectes
spécialistes se nourrissant a partir d’'une gamme d'espéces végétales restreinte, les insectes
généralistes étant moins affectés par la diversité des espéces. Elles jouent aussi un réle sur la
reproduction des insectes et leur survie dans la parcelle (Hasse et Litsinger 1981).

Les plantes non-hétes peuvent masquer les plantes hétes, limitant leur reconnaissance par les insectes.
Cette perturbation peut étre liée a la couleur des plantes non-hotes. Par exemple, le jaune-vert et le
jaune, couleurs attractives pour les pucerons, peuvent étre plus difficiles a repérer dans une association
comprenant des plantes compagnes modifiant le profil colorimétrique du couvert (Chittka et Doring,
2007). De méme, la mouche du chou femelle peut avoir plus de mal & trouver la brassicacée dont se
nourrit sa larve dans un couvert végétal associé du fait de la modification de forme, et de la couleur du
feuillage par rapport a une culture pure de chou, de chou-fleur ou de colza (Altieri et Liebman, 1986 ;
Finch et Collier, 2000 ; Langer at al., 2007, Theunissen et al., 1995). L’architecture des plantes associées
peut également agir comme une barriere mécanique, empéchant ou limitant la progression des insectes
indésirables vers leur plante héte.

D'autres mécanismes plus complexes a mettre en évidence peuvent se superposer aux précédents.
Lorsqu’un insecte spécialiste est attiré par 'odeur d’un ou plusieurs composés volatils émis par sa plante
héte, la présence d’'une ou de plusieurs especes associées peut modifier le profil olfactif du couvert et
compliquer le repérage de la plante hote. Ces mécanismes complexes s'expriment a des échelles
différentes en fonction des insectes concernés et des exemples peuvent étre trouvés chez les
brassicacées cultivées avec certains tréfles (Finch et Collier, 2000 ; Hooks et Johnson, 2001, Bjorkman
et al.,, 2010) ou encore dans I'exemple des associations oignon-carotte pour limiter les attaques des
mouches parasites de I'une et de l'autre de ces deux espéces. Notons que I'état physiologique des
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plantes, et par conséquent 'état sanitaire et la conduite de la culture, influe également sur la qualité des
odeurs qu'elles émettent (Awmack et Leather, 2002 ; Karban et Myers, 1989).

Les données expérimentales sur les effets des associations sur les ravageurs sont néanmoins encore
rares et les effets mis en évidence ne sont pas toujours positifs. En effet, Corre-Hellou et al. (2004) ont
observé que le niveau des symptdmes occasionnés par les sitones sur les légumineuses était plus
important en association avec une céréale. Ceci serait di a un effet de concentration des ravageurs a
savoir que les sitones, particuliérement mobiles, se concentrent sur un nombre de plantes réduit du fait
d’une moindre densité en association, ce qui entraine d’'autant plus de dégats pour I'espece végétale
attaquée.

2.3. Associations d’especes et maladies

A I'échelle de la parcelle, les associations d’espéces permettraient également de réduire par rapport a
des cultures pures, les maladies liées a des champignons pathogénes, des bactéries ou des virus. Ce
contréle serait efficace vis-a-vis des champignons phytopathogénes dans trois quart des situations
abordées par la littérature (Boudreau, 2013), ce chiffre cachant une grande variabilité de situations,
lintensité et les effets liés a certaines maladies étant parfois accentués, et les échecs figurant
probablement moins souvent dans la littérature que les succeés. De nombreuses situations
d’'associations céréale/céréale, céréale/légumineuse, légumineuse/ légumineuse, ou intégrant des
especes légumiéres ou maraicheres ont montré des réductions d'intensités épidémiques de maladies
foliaires ou racinaires, de l'une, l'autre ou des deux composantes de l'association (revue dans
Boudreau, 2013). L'efficacité de ce contrble dépend en grande partie des espéces associées, des
systémes de culture dans lesquels ces associations sont menées, des dispositifs expérimentaux (en
particulier les proportions de chacune des composantes et les types d’alternances entre espéces), de
lintensité des épidémies et plus largement des conditions environnementales. L'intensité de
l'ascochytose (dénommée antérieurement anthracnose) est par exemple plus fortement réduite lorsque
le pois est cultivé en association avec de la féverole ou du triticale que lorsqu’il est cultivé en
association avec de l'orge, de 'avoine ou du blé (Fernandez-Aparicio et al., 2010b). Une diminution du
niveau d'infestation de plusieurs maladies (oidium, septoriose, rouilles) a également été observée sur
des céréales associées a des légumineuses par rapport & celui d’'un peuplement pur de céréales, aussi
bien pour des associations fourragéres (triticale, avoine / vesce par exemple), que pour des
associations a vocation de production de graines (blé, orge / pois) (Corre-Hellou et al., 2004 ; Biarnés et
al., 2008). D’autres situations ont au contraire permis de constater une intensité accrue des épidémies
en association, par exemple un accroissement des symptomes d’oidium sur blé dur associé a une
féverole par rapport a la culture pure, du fait d'une biomasse de féverole trés élevée ayant conduit @ un
couvert trés humide favorable au développement de la maladie (Bedoussac, 2009).

La complexité de ces interactions rend indispensable une meilleure connaissance des mécanismes
sous-jacents aux effets des associations sur le controle des maladies, qui permettrait de réaliser des
choix éclairés sur les modalités d’associations en culture. Comme ce qui a été décrit concernant les
insectes, ces mécanismes peuvent intégrer plusieurs phénomenes, liés a la modification de la densité
de I'espéce hote et/ou a I'association d’une nouvelle espéce (Tableau 1) :

- Certains sont directement liés a la nouvelle architecture du couvert, comme la réduction de la
densité des tissus sensibles de I'héte (notamment en systéme substitutif), I'effet barriere
physique a la dispersion des spores lié a la présence d’'une espece non héte au sein du
couvert, ou l'inhibition directe du pathogene par I'espéce associée (effets allélopathiques).

- D'autres agissent de maniére indirecte, via une modification du microclimat du couvert
(température, durée d’humectation des organes, vent et turbulences), ou via une modification
de I'état physiologique et de la réceptivité des organes (photosynthése, sénescence) liée par
exemple a une modification de 'ombrage.
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Une réduction de l'infestation du pois par I'ascochytose a Didymella pinodes (antérieurement dénommé
Mycosphaerella pinodes) dans des associations pois-céréale, en particulier sur tiges et gousses, a par
exemple été expliquée par l'effet combiné d’une modification du microclimat a l'intérieur du couvert
végétal (notamment une diminution de la durée d’humectation des organes sensibles), et de la
réduction de la projection des spores d’une feuille & une autre (effet splashing) de 39% a 78%, liée a
une diminution de la densité des feuilles des plantes hétes et a un effet barriére des plantes non hotes
(Schoeny et al., 2010). Le méme effet d’'une association féverole-céréale (orge, avoine, blé ou triticale)
a été observé, pendant plusieurs années et dans différents lieux, sur la réduction de la sévérité du
botrytis (Botrytis fabae) sur féverole (Fernandez-Aparicio et al., 2011).

D’une maniére générale, les mécanismes ci-dessus se combinent et leurs effets peuvent dépendre des
stades de développement de I'association, voire de l'alternance jour/nuit. L'efficacité de ces effets
dépend donc largement de leur durée, de leur amplitude, et de la période de la saison culturale
concernée.

D'autres mécanismes peuvent étre impliqués dans le cas de maladies du sol. Ainsi des effets
allélopathiques ont été mis en évidence sur certains modeles de cultures associées. Une étude réalisée
en conditions contrélées démontre l'intérét d’'une association riz-pasteque pour lutter contre un
champignon du type fusarium oxysporum problématique sur la pasteque. Si les exudats racinaires de la
pasteque ont un effet activateur sur certaines phases du cycle du champignon (germination des spores
et sporulation), il s’avére que les exsudats racinaires du riz (contenant de I'acide coumarique) inhibent
ces mémes phases (Hao et al., 2010). Une expérimentation en conditions contrélées démontre par
ailleurs que le taux de mortalité des plantules de pastéque est de 46% en situation de monoculture et
0% en association. (Ren, Su et al. 2008). D’autres travaux récents montrent une réduction des dégéats
occasionnés par Cylindrocladium parasiticum («red crown rot») sur le soja (maladie du sol
occasionnant une réduction de 50% des rendements dans les régions du sud de la chine) lorsqu’il est
associé au mais. Les résultats montrent une diminution significative des symptémes entre 43 et 59% ;
une plus forte concentration d’acide cinnamique est relarguée par les racines dans I'association ce qui
limiterait fortement la croissance de C. parasiticum. Dans le cas de ces interactions racinaires,
I'arrangement spatial est déterminant. Dans I'exemple ci-dessus, l'efficacité de I'association diminue
quand la distance entre plantes de mais et soja augmente (Gao et al., 2014).

A léchelle du systtme de culture, linsertion des associations céréale-légumineuse dans les
successions de culture et I'impact sur les maladies telluriques a été étudiée dans le cadre d’une
expérimentation conduite a 'INRA de Grignon pendant six ans. Plusieurs rotations ont été comparées
afin d’'analyser ces effets : monoculture de blé d’hiver, monoculture de pois d’hiver, monoculture
d’association pois-blé, rotation pois-blé-blé, et rotation association-blé-blé. Les incidences du piétin
verse et du piétin échaudage du blé de I'association sont systématiquement plus faibles que celles du
blé en monoculture, et du blé suivant du blé dans les deux rotations. Le blé suivant un pois présente les
incidences les plus faibles, équivalentes aux associations certaines années. Le blé suivant une
association est systématiquement moins touché que le blé en monoculture pour les deux piétins, et le
plus souvent moins touché que le blé de blé dans les deux rotations. Par contre, les incidences du blé
de blé dans la rotation pois-blé-blé sont souvent plus faibles que les incidences du blé dans la rotation
association-blé-blé. Ces résultats montrent que I'association a tendance a augmenter les risques de
piétins par rapport a une culture non-héte (le pois) dans les successions, mais que le risque est plus
faible que pour un blé suivant un blé. Cette expérimentation n'a malheureusement pas permis
d’acquérir de référence du méme type sur I'Aphanomyces du pois, puisque la maladie n'est pas
apparue au cours des six années d’expérimentation, méme dans la monoculture de pois.
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Tableau 1 : Mécanismes en jeu dans les associations végétales et leurs interactions avec les ravageurs et les
maladies. R fait référence aux mécanismes concernant les ravageurs et M ceux concernant les maladies.

Facteurs Mécanismes

Confusion visuelle (R) + Protection de la plante hote par des plantes compagnes qui la recouvrent
+ Certains phytophages sont plus attirés par une couleur particuliere ou une
texture de végétation uniforme

Dilution des stimuli (R) ¢ La présence de plantes non-hotes peut masquer ou diluer les stimuli attractifs
émis par la plante héte.
+ Cela peut provoquer chez le phytophage des perturbations altérant I'orientation
de linsecte et nuisant aux processus de recherche de nourriture et de
reproduction.
+ Les insectes se trouvant sur une plante non-hdte pourront quitter la parcelle
plus rapidement.

Confusion (R) + Des composés aromatiques de certaines plantes compagnes peuvent altérer
les capacités des phytophages a trouver leur plante-héte.

Barriere mécanique (R)(M) + Des plantes compagnes peuvent bloquer ou ralentir la dispersion des
phytophages et la propagation des champignons parasites; cela peut aussi étre
da au fait que les plantes compagnes sont non-hétes.

¢ La nouvelle architecture de l'association peut modifier les modalités de
dispersion entre organes d’une plante hote (par exemple la projection des spores
de champignon d’'une feuille a l'autre).

Microclimat (R)(M) + Dans les associations végétales, les microhabitats sont plus diversifiés et les
insectes peuvent avoir des difficultés pour localiser les endroits ou les conditions
leurs sont favorables.

* les couverts associés peuvent modifier les conditions de température et
d’humidité impactant le processus d’infection et le développement de
champignons pathogénes.

Facteurs biotiques (R) * | es associations peuvent favoriser la présence de prédateurs et parasitoides.

Etat physiologique des tissus (M) ¢ L’architecture des couverts associés et la nouvelle allocation des ressources
peuvent modifier I'état physiologique des tissus et leur réceptivité a la maladie
(résistance ontogénique).

Effets allélopathiques (M) + Les exsudats racinaires d’'une espéce peuvent inhiber la germination des

spores et la sporulation de champignons pathogénes du sol.

3. Adventices : un couvert végétal complexe plus compétitif vis-a-vis des
adventices dans le temps et dans I’espace

La diversification des especes cultivées dans les systemes de culture est un levier important pour la
gestion des adventices (Liebman et Dick, 1993). La diversification dans le temps (rotation) est bien
connue du fait qu'elle peut rompre le cycle des adventices, induire une modification de la flore
(éventuellement moins nuisible) et limiter le risque d’apparition de résistance. La rotation des cultures
est bien intégrée dans les processus de décision des agriculteurs concernant la gestion des adventices
(Macé et al., 2007).

Les effets de la diversification des espéces dans I'espace sur les adventices a été moins étudiée et est
aujourd’hui peu utilisée en France, exceptée en agriculture biologique. Différents modes de gestion des
adventices via les associations végétales peuvent étre néanmoins distingués (Figure 2). Un premier cas
concerne I'addition d’un couvert (le plus souvent non récolté) dans une culture principale rendant les
conditions plus défavorables aux adventices. Un deuxiéme cas concerne l'association d’espéces
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complémentaires pour l'utilisation des ressources. La meilleure capture des ressources limite ainsi leur
disponibilité pour les adventices. Il s’agit ici le plus souvent d’associations substitutives avec un objectif
de récolte des deux espéces cultivées. Un troisieme cas correspond a l'utilisation d’associations en
relais pour réduire les périodes de sol nu ou a faible couverture dans les successions culturales. Enfin,
un dernier cas concerne les associations d’especes utilisées pour réduire les infestations de plantes
parasites. Ces différents cas peuvent affecter la densité, la biomasse des adventices mais aussi la
nature des adventices en interaction avec la conduite des associations et les traits des espéces
(cultures et adventices).

Différents modes de aestion des adventices via les associations véaétales

Rajouter un couvert dans
une culture principale

Associer des espéces
complémentaires pour les
ressources

m Conditions défavorables a la
germination-levée des
adventices (rayonnement
disponible, barriére physique,
allélopathie)

m Compétition pour les
ressources

m Complémentarité
temporelle ou spatiale au
niveau aérien et racinaire ;
complémentarité pour
['utilisation des sources d'N
dans les associations
légumineuse-non
légumineuse

m Moins de ressources
disponibles pour les
adventices

Réduire les périodes de
sol nu ou a faible
couverture dans une
succession  de culture

—

Réduire les infestations
de plantes parasites

m Réduction des périodes
favorables au
développement des
adventices

m Installation favorisée
d’espéces lentes a
s'installer en les mettant en
conditions plus favorables

m Emission de
substances
allélopathiques inhibant la
germination des graines
des plantes parasites

Exemples : Colza-
légumineuse ; Céréale-mulch
vivant ; Vigne-couvert ; Chou-
trefle

Exemples : Céréale-
légumineuse a graine ;
Crucifere-légumineuse a
graine ; cultures

Exemples : Blé-trefle en
relais, Blé ou mai's-
cultures porte-graines

Exemples : Féverole-
tréfle d’Alexandrie
contre 'orobranche ;
Mais-Desmodium

intermédiaires légumineuse- contre le striga

non légumineuse , Luzerne-
fétuque élevée

Figure 2 : Différents modes de gestion des adventices via les associations végétales, mécanismes en jeu et
exemples de combinaisons d’espéces.

3.1 Rajouter un couvert pour créer des conditions défavorables a l'installation
et la croissance des adventices dans des cultures principales

Rajouter une plante de couverture implantée avant (mulch vivant), en méme temps ou apres le semis
de la culture principale peut potentiellement réduire l'infestation par les adventices (Tourdonnet et al.,
2008). Si la plante de couverture se développe avant les adventices, la présence d’'un couvert végétal
crée des conditions défavorables a la germination. En effet, plusieurs facteurs importants pour la
germination des adventices (lumiére, proportion d'infra-rouge, amplitude thermique) seront moins
favorables sous un couvert vivant (Teasdale et Daughtry, 1993). Plusieurs travaux ont montré que
certains couverts sécrétaient des substances allélopathiques inhibant la germination des adventices
(Bhowmik, 2003 ; Xuan et al., 2003). De plus, si le couvert est développé, il peut aussi constituer une
barriere physique a la levée des adventices. Enfin, la présence d’'un couvert peut aussi favoriser la
prédation des semences d’adventices par la faune (Meiss et al., 2010).

Par une occupation de I'espace habituellement laissé libre entre les rangs de la culture principale, le
couvert accroit la compétition pour la lumiére mais aussi pour les nutriments au détriment de la
croissance des adventices. Plusieurs travaux montrent que I'effet bénéfique sur la réduction de la
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biomasse d’'adventices est corrélé & la biomasse du couvert (Hiltbrunner et al., 2007). Toutefois, le
développement de la plante de service doit étre contrdlé afin de ne pas trop impacter la croissance de
de la culture principale.

L'utilisation de ces couverts est plus particuliérement intéressante dans le cas des espéces principales
lentes a s'installer. C'est notamment le cas des especes a petites graines et/ou des espéces a feuilles
érigées ayant des caractéristiques ne favorisant pas une occupation rapide de I'espace (Liebman et
Staver, 2004). En grandes cultures, le colza par sa graine de petite taille entre bien dans les espéces
candidates a I'association pour la période automnale, peu favorable a l'installation rapide du couvert
(Valantin-Morison et al., 2014). En cultures Iégumiéres, Baumann et al. (2000) citent 'oignon et le
poireau, comme des espéces intéressantes a associer a un couvert en raison de la faible taille de leurs
semences et du port érigé de leurs feuilles. En cultures pérennes, en vigne par exemple, les
écartements importants entre rangs sont favorables a la croissance des adventices et I'ajout d’un
couvert dans les inter-rangs contribue a perturber la croissance des adventices (Steinmaus et al.,
2008).

Dans les cultures annuelles, la principale difficulté dans l'usage de ces couverts pour maitriser les
adventices est leur manque de sélectivité. En effet, un bon contrdle des adventices par des couverts
vivants induit souvent des pertes de rendement de la culture principale (Tourdonnet et al., 2008 ; Carof
et al., 2007 ; Hiltbrunner et al., 2007). Il est donc difficile d’exercer une compétition sur les adventices
tout en évitant une compétition trop forte sur la culture principale. Des critéres de choix de la plante de
couverture doivent donc s'orienter vers (1) des espéces n’entrant pas en compétition avec les
adventices pendant la méme période que l'espéce principale, (2) des espéces exercant peu de
compétition avec la culture principale pour I'azote (légumineuses) ou réduisant la compétition pour la
lumiére ou I'eau (espéces plus courtes que I'espece principale, 'ombrage réduisant la transpiration du
couvert), et (3) des espéces ayant une croissance précoce rapide pour une compétition efficace vis a
vis des adventices (Liebman et Starver, 2004). Un semis du couvert en méme temps que la culture
principale ou en décalé (quelques semaines apres le semis de la culture principale) permet de réduire la
compétition exercée sur la culture commerciale. Le semis décalé peut permettre aussi un contréle initial
(chimique ou physique) des adventices pour faciliter la gestion ultérieure du couvert. Les plantes a
courte durée de vie qui sont efficaces vis-a-vis des adventices au tout début du cycle, puis qui entrent
en sénescence (par rapport a leur cycle ou a I'effet de conditions climatiques défavorables telles le gel)
avant d’entrer en compétition avec la culture principale sont également recherchées.

3.2. Accroitre la compétitivité vis-a-vis des adventices via une
complémentarité des especes associées pour les ressources

La complémentarité des espéces associées peut mener a une meilleure capture des ressources
(lumiére, nutriments) (Louarn et al., 2010 ; Justes et al., 2014). Ainsi, les associations peuvent étre plus
efficaces que les cultures pures pour piéger des ressources qui se retrouvent non utilisables par les
adventices, affectant ainsi leur croissance. Cette meilleure utilisation des ressources peut se produire si
les composantes de I'association ont des pics de demande asynchrones, s’exergant dans des espaces
différents (aérien et souterrain), ou utilisent différentes formes d’'une méme ressource. Ainsi, des
différences phénologiques entre espéces peuvent leur permettre d'utiliser les ressources a des
périodes différentes (Ofori et Stern, 1987; Willey, 1979). Des différences d’architecture aérienne entre
plantes peuvent permettre aux especes d’occuper 'espace plus efficacement et ainsi augmenter
linterception du rayonnement. Plusieurs travaux soulignent I'importance de la complémentarité pour
l'utilisation de la lumiere pour expliquer I'effet positif des cultures associées pour la lutte contre les
adventices. Les mélanges d'espéces les plus efficaces sont ceux qui interceptent le plus de
rayonnement au début du cycle (Liebman et Dick, 1993). Par ailleurs, des espéces qui ont des
systémes racinaires complémentaires (plus ou moins profonds) (Berendse, 1979) peuvent exploiter plus
efficacement les ressources.
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Dans le cas particulier de I'association légumineuse-non légumineuse, la complémentarité principale se
situe dans I'utilisation de deux sources d’azote : I'azote du sol et I'azote atmosphérique. Bien que les
légumineuses et non Iégumineuses utilisent 'azote minéral du sol, la légumineuse a aussi la possibilité
de fixer 'azote atmosphérique permettant aux deux espéces de se compléter pour une acquisition
optimale de I'azote. Ainsi, des études ont montré une augmentation de 30% de I'acquisition de I'N par
I'association orge-pois par rapport aux cultures monospécifiques dans des conditions variées de
croissance (Hauggaard-Nielsen et al., 2009). Cette performance relative s'explique a la fois par
I'augmentation de l'acquisition d’azote du sol et par I'augmentation de la fixation symbiotique par
rapport aux cultures pures. Une meilleure exploitation de I'azote du sol par I'association expliquerait sa
plus forte compétitivité vis-a-vis des adventices par rapport & une légumineuse seule en laissant moins
d’azote disponible pour leur croissance. Une meilleure maitrise des adventices est ainsi observée chez
les associations d’espéces graminée-légumineuse par rapport @ une culture de légumineuse pure,
notamment en agriculture biologique (Corre-Hellou et al., 2011). L'infestation, réduite d'un facteur 2 & 5
par rapport a la culture pure de légumineuse, n’est en revanche pas différente de celle observée chez la
céréale pure. L'association est trés efficace pour réduire la biomasse d’adventices méme lorsque la part
de céréale dans le mélange est faible (Corre-Hellou et al., 2011). La complémentarité de la céréale et
de la légumineuse pour la capture de l'azote entraine in fine une compétition asymétrique sur les
adventices quelle que soit la disponibilité en azote (Poggio, 2005 ; Corre-Hellou et al., 2011).

3.3 Réduire les périodes de sol nu ou a faible couverture de sol dans une
succession

Semer une culture au sein de la culture précédente plutdt qu'apres la récolte de celle-ci permet de
réduire la période de sol nu favorable au développement des adventices. Dans ces associations en
relais, les cultures sont ensemble une partie du cycle et 'une d’elles reste en place aprés la récolte ou
la destruction de la premiére. L'espéce restant en place peut étre une plante de couverture ou une
plante commerciale. C’est le cas par exemple des associations blé-tréfle blanc en relais ou le tréfle est
semé au printemps dans le blé et reste en place aprés la récolte. Le tréfle blanc a alors un effet sur les
adventices dés la période d’association en réduisant leur densité sans toutefois affecter ni la biomasse
des adventices, ni celle du blé du fait de la faible couverture du tréfle blanc. En revanche, le tréfle blanc
devient vite efficace pour contrbler la biomasse des adventices aprés la récolte du blé par une
couverture plus rapide que s'il avait été semé aprés la récolte du blé (Amosse et al., 2013).

En production de semences, ces techniques sont aussi testées. Des espéces telles que la fétuque ou le
dactyle (des cultures porte-graines pluriannuelles) sont lentes a s'installer et ont un port peu couvrant
qui rend ces couverts peu compétitifs vis-a-vis des adventices. Ces cultures peuvent étre semées en
méme temps qu’un pois, une céréale ou un mais ce qui leur permet d’étre bien implantées a la récolte
du couvert; elles nécessitent ensuite moins de désherbage au cours de leur croissance. Avec la
réduction actuelle des solutions herbicides sur ces espéces « mineures », la technique de semis sous
couvert apporte de nouvelles opportunités dans le secteur de la production des semences
(Deneufbourg, 2010). Par ailleurs, le décalage de semis plus tot dans la saison, permet d’avoir des
conditions pour la germination et la levée plus favorables en évitant des implantations estivales en
conditions difficiles (sécheresse notamment).

3.4 Réduire les infestations de plantes parasites

Pour lutter contre une espéce végétale parasite des légumineuses, Orobanche crenata, I'association
avec le trefle d’Alexandrie peut étre efficace. En effet, des composés allélopathiques exsudés par le
trefle induisent une inhibition de la germination des graines de cette espéce d’'orobanche (Fernandez-
Aparicio et al., 2010a). De méme, en régions tropicales, 'association de céréales hétes du striga (mafs,
sorgho, millet) avec une Fabacée, le Desmodium, permet de réduire le développement de I'espéce
parasite (Midega et al., 2010). Des isoflavones exsudées par les racines de Desmodium entrainent un

34 Innovations Agronomiques 40 (2014), 25-42



Interactions entre facteurs biotiques et fonctionnement des associations végétales

phénoméne de « germination suicide » des graines du striga : dans un premier temps, leur germination
est stimulée, puis inhibent la croissance de la radicule (effet « push-pull ») (Hooper et al., 2010).

3.5 Modification de la flore adventice par I'association d’especes cultivées

Les associations d’especes cultivées peuvent aussi modifier la composition de la communauté
d’adventices méme si les références sur ce sujet sont encore rares. La hiérarchie des espéces
présentes peut étre modifiée. Mohler et Liebman (2007) observent dans des associations orge-pois que
la suppression d’especes dominantes est plus forte quand la biomasse du couvert végétal cultivé
augmente méme si l'effet est davantage dépendant de la compétitivité du couvert dans son ensemble
que du nombre d’espéces cultivées présentes. Par ailleurs, 'association modifie les conditions du milieu
qui peuvent devenir plus favorables a certaines espéces et défavorables a d'autres. Dans des
associations en relais composé de trefle blanc semé au printemps dans du blé, le couvert perturbe la
germination des adventices printaniéres dans 'association blé-tréfle blanc (Amosse et al., 2013). Dans
les cultures associées, l'utilisation des ressources étant souvent différente de celle en cultures pures,
les ressources restantes pour les adventices sont aussi différentes. Si la disponibilité en azote du milieu
est par exemple modifiée, la composition en especes faiblement ou fortement nitrophiles peut étre
impactée. La dynamique de croissance du couvert associé est souvent différente de celle en culture
pure. Dans des associations céréale-pois, un démarrage plus rapide du couvert associé aurait un
impact sur les adventices hivernales s'installant en méme temps que le couvert cultivé. Les adventices
hivernales étant davantage réduites, la part des espéces printanieres apparait plus importante dans ces
associations (Poggio, 2005). La modification de la communauté d’adventices peut étre aussi en lien
avec la taille des semences, trait déterminant pour la croissance précoce et la compétition avec le
couvert cultivé au départ, mais aussi pour la résistance a l'inhibition de substances allélopathiques
pouvant étre émises par une plante de 'association (Liebmann et Davis, 1999 ; Korner et al., 2008).

3.6 Des difficultés a prendre en compte

Méme si les agriculteurs pratiquant des associations (surtout en agriculture biologique) le font
prioritairement pour mieux limiter le développement des adventices, paradoxalement, la question de la
gestion des adventices est un des principaux freins en agriculture conventionnelle pour 'adoption de
cette pratique. Pour les associations ou les deux especes sont récoltées, dans le cas de parcelles
sales, se pose souvent le probléme de trouver un herbicide homologué sur les deux especes. De plus,
les associations d’espéces en fonction de leur arrangement spatial peuvent rendre souvent difficile le
désherbage mécanique. Certains agriculteurs adaptent néanmoins les dates de semis, I'arrangement
spatial pour pouvoir mettre en ceuvre le désherbage (Pelzer et al., 2014, ce numéro). Par ailleurs, peu
de travaux ont étudié les effets des associations sur la gestion des adventices dans les cultures
suivantes de la rotation. Dans les essais pluriannuels cités plus haut menés a I'INRA de Grignon, aprés
plusieurs années d'expérimentation, les successions avec association ont montré des niveaux
d’infestation par les adventices plus importants que les successions de cultures seules, du fait qu'aucun
herbicide n’est homologué pour les associations pois-blé d'hiver.

4. Des interactions bilatérales entre associations végétales et organismes du
sol

Les interactions avec les organismes du sol sont susceptibles de modifier les équilibres entre espéces
végeétales d’une association, notamment en modifiant les rapports de compétition, de complémentarité
et/ou de facilitation qui s’établissent entre elles.

Un exemple souvent évoqué dans les associations a base de légumineuses est I'importance de la
symbiose avec les bactéries du sol de la famille des Rhizobiacées, et l'efficience de la fixation
biologique de I'azote atmosphérique. En culture associée, la contribution de la fixation symbiotique est
plus forte qu'en culture pure ; par ailleurs plus la fixation symbiotique est élevée, plus I'association est
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productive par rapport aux cultures pures, ceci est encore plus vrai quand le milieu est pauvre en azote
(Corre-Hellou et al., 2006 ; Naudin et al., 2010). On peut encore citer le cas de certaines bactéries,
comme les Azospirillum, pouvant avoir des effets stimulants sur le développement des racines et
modifiant leur architecture et par conséquent, les interactions entre systémes souterrains puis aériens
des espéces de I'association (Mantelin et Touraine, 2004). En facilitant la croissance d’une espéce
végétale dans des situations de stress hydrique ou de faible disponibilité en phosphore, les mycorhizes
peuvent parfois favoriser une espéce au détriment de l'autre (Smith et al., 2011).

Par ailleurs, il semble que I'association d’espéces végétales puisse conduire a une augmentation de la
biomasse microbienne au sein de la rhizosphére favorable a la nutrition du couvert végétal, par
comparaison aux cultures pures. Par exemple, Sheng et al. (2012) ont mis en évidence une
augmentation de la taille des populations microbiennes dans la rhizosphére des associations pastéque-
poivron en comparaison des cultures pures de pastéques, s'accompagnant d’'une meilleure alimentation
en magnésium des plantes et d'un meilleur rendement. L'entremélement des racines des espéces
associées conduit aussi a une modification de la structure des communautés rhizosphériques pouvant
avoir un impact sur I'évolution de I'association d’especes (Hinsinger et al., 2011).

La faune du sol (en particulier les vers de terre et les collemboles) est largement reconnue pour son
action sur la décomposition de la matiére organique. Ces décomposeurs influencent indirectement la
croissance des plantes en augmentant la disponibilité des nutriments et en modifiant les communautés
de microorganismes au sein de la rhizosphére (e.g. Kreuzer et al., 2004). Les vers de terre sont connus
pour augmenter la disponibilité en azote minéral du sol pour les plantes (Scheu, 2003) et leur activité de
fouissage structure I'environnement racinaire des plantes. Plus récemment, des travaux réalisés avec
des espéces de vers de terre dont I'activité se situe autour des systémes racinaires (vers de terre dits
endogés), montrent que ces derniers peuvent modifier le rapport de biomasse entre partie aérienne et
partie souterraine des plantes, avec des conséquences sur les rapports de compétition / facilitation et
de complémentarités dans les associations végétales. Par exemple, dans I'association pois-chiche - blé
dur, Coulis et al. (2014) rapportent que le ver de terre endogé Apporectodea caliginosa induit une
augmentation de ce rapport partie aérienne sur partie souterraine des plantes associées en
comparaison de témoins sans vers de terre. Un autre exemple d’effets des vers de terre endogés est la
modification du cycle du phosphore avec pour conséquence une réduction de la compétition pour les
ressources du sol entre les especes associées (en particulier P et N). En outre, ces especes qui
exploitent largement le sol rhizosphérique, peuvent induire des modifications du développement
racinaire. Ainsi, Puga-Freitas et al. (2012) ont pu mettre en évidence que la présence de vers de terre
endogés stimule la croissance des systémes racinaires d’Arabidopsis thaliana mutants dont le transport
des auxines, molécules essentielles pour le développement racinaire, est altéré. De tels résultats
peuvent étre mis en relation avec la présence de composés auxiniques identifiés dans les féces d’A.
caliginosa. Par ailleurs, des expérimentations menées au sein de I'Unité de Recherche ‘Légumineuses,
Ecophysiologie Végétale, Agroécologie’ (LEVA) de ’ESA d'Angers ont montré que, dans les
associations pois-blé dur, A. caliginosa peut induire une réduction significative de la longueur du
systéme racinaire du pois (de I'ordre de 25%) par rapport a une situation sans vers de terre, et ce, sans
impact significatif sur la quantité d’azote atmosphérique fixé (Fustec et al., 2014). Le nombre de racines
latérales du systéme racinaire du pois se trouve aussi significativement réduit en présence des vers de
terre. La encore, ces effets sont de nature a modifier les interactions entre espéces au sein de
I'association, d’autant que la longueur et le nombre de racines latérales du systéme racinaire du blé dur
associé au pois n’ont pas été modifiés de maniere significative. D’autres Invertébrés du sol comme les
collemboles, sont & méme de modifier le développement des organes végétaux (Scheu et al., 1999).
Kreuzer et al. (2004) ont ainsi montré que l'interaction entre collemboles et vers de terre endogés peut
modifier les relations de compétions entre Poa annua et Trifolium repens.
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Conclusions et perspectives

De nombreuses interactions biotiques sont en jeu dans les associations végétales. Les mécanismes les
plus étudiés sont ceux impliqués dans la régulation des bioagresseurs. Certains mécanismes sont
communs a la fois aux maladies, aux ravageurs et aux adventices tels que I'effet de barriére physique
ou l'effet du couvert sur le microclimat méme si les caractéristiques, l'intensité et la période ou ces
facteurs interviennent ne sont pas les mémes en fonction des organismes impliqués. Il parait
intéressant de souligner les liens qu'il peut y avoir entre le fonctionnement de I'association en terme de
partage des ressources et en terme d'interactions avec les facteurs biotiques. En revanche, il serait
nécessaire d’explorer davantage les interactions entre différents facteurs biotiques.

Les effets observés ne sont pas seulement liés a 'augmentation de la diversité d’especes mais aussi a
des combinaisons de pratiques (choix des espéces, des génotypes, dates et densités de semis,
fertilisation, arrangements spatiaux...). Ces associations sont cultivées pour des objectifs trés variés et
parfois la gestion des bioagresseurs peut amener a des choix de conduite différents d’une gestion
strictement orientée sur la production du mélange. Il est donc essentiel de clarifier les objectifs et de
faire des compromis dans le choix des leviers pour les atteindre. En fonction des types d’associations
(récolte des deux espéces, associations en relais, intégration de couverts vivants...), les processus en
jeu peuvent différer et le réle de chaque espéce par rapport a la gestion des facteurs biotiques peut
varier. Enfin, les effets peuvent varier suivant les échelles temporelles et spatiales considérées. Des
effets positifs peuvent étre observés a I'échelle annuelle mais linverse peut s'observer a I'échelle
pluriannuelle. Plusieurs essais montrent des effets positifs sur les bioagresseurs ; en revanche, peu de
travaux ont quantifié la réduction de I'usage de produits phytosanitaires que les associations peuvent
permettre, alors que la réduction de 'usage des intrants azotés a été beaucoup plus documentée (cas
des associations légumineuse-non légumineuse).

Cet article met aussi en avant des résultats nouveaux sur les interactions avec les organismes du sol.
Les interactions sont complexes et beaucoup d’éléments restent & éclaircir mais I'analyse des
organismes du sol en interaction avec la diversité cultivée apparait une voie de recherche prometteuse ;
les premiers résultats montrant des impacts forts sur le fonctionnement des associations végétales.
Certains microorganismes du sol ne peuvent étre cultivés en laboratoire, limitant 'acquisition de
connaissances nouvelles pour mieux maitriser les écosystemes microbiens du sol. Les nouvelles
approches méta-omiques permettent de s'affranchir de cette étape et devraient permettre de mieux
appréhender ces systemes complexes (métaprogramme MEM de I'INRA).

Méme si les travaux de recherche sur les facteurs biotiques se développent sur une diversité de
combinaisons d’especes, ils restent encore rares et doivent se poursuivre tout en s'appuyant sur les
observations (réussites et échecs) des agriculteurs testant déja diverses associations et sur plusieurs
essais dans les conditions agricoles locales avant leur déploiement pour un objectif donné bien identifié.
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