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1. Résumé court en frangais et anglais pour le site  web du MEDDE
Le projet européen SIGNAL, coordonné par l'univiérsle Bayreuth (Allemagne), regroupe un total de 10
pays : Allemagne, Autriche, Belgique, Bulgarie, i@, Hongrie, Israél, Italie, Suisse, Turquie. Cgqt a
pour objectifs de comprendre le role de la divérgégétale dans la capacité de résistance etiterrés des
prairies aprés un extréme climatique, et apréssiomapar des espéces exotiques. En effet le clanks
especes invasives sont deux menaces majeures @®uwefvices assurés par les prairies, tels que la
production et la qualité du fourrage. On fait I'lofipese que plus il y a d'espéces dans les praplas,la
production de biomasse est résistante et résileenteextréme climatique et a une invasion biologidpans
ce projet, deux grands types d’expérimentation dmnipulation des précipitations et d’implantation
d’'espéces invasives ont été realisées sur plusisties en Europe avec les mémes protocoles: (1)
expérimentation de terrain sur des sites prairlaugng d’'un gradient Nord-Sud et Ouest-Est danpdy®s
en Europe; (2) des expérimentations en conditicrsi-sontrolées sur 5 sites (Allemagne, Belgique,
Bulgarie, France, Turquie) permettant de contrideativersité végétale des mélanges. Ce projet geaimsi
de comparer la réponse a des sécheresses extrénpesiries contrastées en termes de pédo-climate et
communautés végétales. Les résultats marquante @eojet sont que les prairies de climat tempéré so
plus résistantes que les prairies de climat plasasene réduction extréme des précipitations. s, pes
prairies de climat sec ont montré une résilienqaden aprés la période de sécheresse. Ceci pourrait
s'expliquer par une plus grande adaptation descespa&u stress hydrique sur le long terme dansolessz
climatiques plus séches permettant une récupéralios rapide et une meilleure résilience. Concdrnan
linvasibilité des prairies par des especes exesgunos conditions expérimentales n'ont pas permis
d’installer des plantules viables pour tester laistnce des prairies a ce type d'invasibilité. rPieu
deuxieme type d’expérimentation, le nombre d’espegasi que le nhombre de génotypes d'une espece de
graminée ont été testé. Nous avons mis en évidemedfet net de la diversité en espéces sur laygtamh
de biomasse aérienne sans stress ainsi qu’uneeumeillésilience au stress hydrique. Ces effetsetint
d’autant plus marqués en présence de légumine@ependant I'effet net de la diversité n’a pas @&geové
en augmentant la diversité en écotypes d’'une espéns les mélanges. Ce projet mené a I'échelle du
continent européen sur des prairies a végétatiopédoclimats contrastés a confirmé que les pgasmt
des écosystemes ayant une capacité élevée denésiliipres une réduction extréme des précipitatioms
plus une diversité élevée en especes permetteigdienter leur capacité de résilience en situakiostress
plus fréquents et intenses.

The European project SIGNAL, coordinated by thevdrsity of Bayreuth (Germany), includes a totalLof
countries: Austria, Belgium, Bulgaria, France, Hanyg Israel, Italy, Switzerland, Turkey. This prcj@ims

to understand the role of plant diversity for glaisd resistance and resilience to extreme pretipita
reduction and invasion by exotic species. Indeadate extreme and invasive species are major thteat
the services provided by grasslands, such as piioduand forage quality. It is assumed that higbcigs
diversity promotes biomass production and alscstasce and resilience to extreme climatic and biokd
invasion. In this project, two major types of expwmntal manipulation (rainfall and planting invasiv
species) were conducted across Europe with the pamtecols: (1) field experiments on grasslandssite
10 countries in Europe along a North-South and ‘wast gradient; (2) experiments in semi-controlled
conditions on 5 sites (Germany, Belgium, BulgaFience, Turkey) to control plant diversity mixtur@gis
project allows the comparison of responses to mdrdrought across grasslands which contrast instefm
soil, climate and plant community composition. Thain results of this project are that temperatesjaads
are more resistant than grasslands from drier téisnafter an extreme of precipitation reductionadidlition
dry grasslands showed rapid resilience capacigy #fe drought period. This can be explained byeatgr
adaptation of species to water stress over the temg in drier climates enabling faster recoverg aptter
resilience. Regarding the invasiveness of grassldoydexotic species, our experimental conditiongeha
failed to install viable seedlings to test the sgith of grasslands in this type of invasiveness.tk® second
type of experiment, the number of species and timber of genotypes of a grass species were téated.
show a net positive effect of species diversitypmmass production and resilience to water stesgecially

in presence of an N-fixing species. However, theects were not observed when increasing ecotype
diversity in the mixtures.This European project carried out at continentalescon grasslands with
contrasting pedo-climates confirms that grasslamalée in general a great resilience after an extreme
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reduction of precipitation. In addition, high plativersity may increase grassland resilience wasibns of
more frequent and intense stress.

2.Synthese en francais et en anglais pour les resp onsables des
politiques publiques

Synthése en francais

Le changement climatiqgue en cours représente aidades opportunités et des menaces pour les
ecosystemes terrestres tels que les prairies. fénlefréchauffement moyen permet d’allonger la
saison de paturage, mais les épisodes de séchemnbiés a des canicules plus fréquentes ont
des effets néfastes sur la production de fourrBgm-Cochard et al., 2013). Les prairies occupent
a I'échelle globale plus de 26% des surfaces, dtrance environ 34% de la surface agricole utile
(FAOSTAT, 2013). Elles assurent un grand nombresdevices a la fois pour les systemes
d’élevage et pour la société en général. Les pmigermanentes sont la principale source de
fourrage pour les ruminants et permettent d’asdiaetonomie des élevages lorsque les surfaces
sont suffisantes. De plus, elles sont un résedeiviodiversité et stockent de trés grandes qéantit
de C dans les sols, permettant ainsi d’absorberpanige des émissions de gaz a effet de serre,
contribuant a l'atténuation du réchauffement glolal richesse en especes est aussi un atout
majeur pour stabiliser la production des prairiasr&onse a une augmentation de la variabilité
climatique. Le maintien de la diversité en espétEssprairies est un donc un enjeu important.

Dans le projet Signal, les objectifs étaient de jpaandre le rdle de la diversité végétale dans la
capacité de résistance et de résilience des maipes un extréme climatique, et aprés invasion pa
des espéces exotiques. En effet le climat et jg&ces invasives sont deux menaces majeures pour
les services assurés par les prairies, tels gquardduction et la qualité du fourrage. On fait
I’hypothese que plus il y a d’espéces dans legipsaplus la production de biomasse est résistante
et résiliente a un extréme climatique et a unesiorabiologiqgue. Dans ce projet, deux grands types
d’expérimentation de manipulation des précipitagi@h d'implantation d’espéces invasives ont été
réalisées sur plusieurs sites en Europe avec legemprotocoles: (1) expérimentation de terrain sur
des sites prairiaux le long d'un gradient Nord-SadDuest-Est dans 10 pays en Europe; (2) des
expérimentations en conditions semi-contréléebssites (Allemagne, Belgique, Bulgarie, France,
Turquie) permettant de contrbler la diversité valgetdes mélanges. Ce projet a permis ainsi de
comparer la réponse a des sécheresses extrémesirgs gontrastées en termes de pédo-climats et
de communautés végétales. Les résultats marquante gbrojet sont que les prairies de climat
tempéré sont plus résistantes que les prairiedigh@tcplus sec en réponse a une réduction des
précipitations. Les prairies de climat sec ont m@mpiar ailleurs une capacité de résilience élevée.
Ceci peut s’expliquer par une plus grande adaptadies especes au stress hydrique sur le long
terme dans les zones climatiques plus séches pannetne récupération plus rapide et une
meilleure résilience. Concernant I'invasibilité gesiries par des especes exotiques, nos conditions
expérimentales n'ont pas permis dinstaller destplas viables pour tester la résistance des
prairies a ce type d’invasibilittPour le deuxieme type d’expérimentation, le nomiiespéces
ainsi que le nombre de génotypes d’'une espéce ataimgge ont été testé. Nous avons mis en
evidence un effet net de la diversité en especelguroduction de biomasse aérienne sans stress
ainsi gu'une meilleure résilience au stress hydriqDes effets ont été d’autant plus marqués en
présence de légumineuses qui permettent d’augménteomplémentarité dans l'utilisation de
l'azote et de I'eau. Cependant l'effet net de laediité n'a pas été observé en augmentant la
diversité en écotypes d'une espece dans les mé&la@ge projet mené a I'échelle du continent
européen sur des prairies a végétations et pédatslioontrastés a confirmé que les prairies sont des
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écosystemes ayant une trés grande capacité denmésil De plus les travaux menés sur des
meélanges d’especes en conditions semi-controléggesent qu’'une diversité élevée en espéces
permettrait d’augmenter la capacité de résiliereemtairies en situation de stress plus fréquents e
intenses. Enfin une méta-analyse réalisée surwdgealonnées de 75 articles a mis en évidence un
effet positif de la fauche sur la diversité en eggeet un effet négatif sur la biomasse. Ceci goeli
limportance de faucher les prairies au moins umis par an, mais de maniere modérée, pour
maintenir leur diversité. Un compromis devra én@uvé pour limiter la baisse de production
prairiale. Ce projet mené a I'échelle du contineatopéen souligne I'importance de maintenir la
diversité en espéces dans les prairies afin daelinés effets négatifs de réduction extréme de
précipitations.

Synthese en anglais

The current climate change represents both opptdsirand threats to terrestrial ecosystems such
as grasslands. Indeed global warming can extengrdng season, but droughts combined with
more frequent heat waves have adverse effectsragdgroduction (Picon-Cochard et al., 2013).
Grasslands occupy globally over 26% of land ared, @aout 34% in France (FAOSTAT, 2013).
They provide many services for both livestock systeand society in general. Permanent
grasslands supply forage for ruminants and enhweatitonomy of farmers when the grassland
areas are sufficient. Moreover, they are a resepfdiodiversity and store very large amounts of C
in soils, thereby absorbing part of greenhouseegassions, contributing to the mitigation of global
warming. Species richness is also a potential afesestabilizing production of grasslands in
response to increased climate variability. Maintagrdiversity in grassland species is therefore an
important issue.

In the Signal project, the objectives were to ustderd the role of plant diversity for grassland
resistance and resilience to a climatic extremafathreduction), and to invasion by exotic spacie
Indeed the climate and invasive species are mhjeats to the services provided by grasslands,
such as production and forage quality. It is assuthat high species diversity promotes biomass
production and higher resilience to both extremmmatic and biological invasion. In this project,
two major types of experimental manipulation (ralhfand planting invasive species) were
conducted across Europe with the same protocoldiglil experiments on grassland sites along a
North-South gradient and west-east in 10 counineSurope; (2) experiments in semi-controlled
conditions on 5 sites (Germany, Belgium, Bulgafaance, Turkey) to control plant diversity
mixtures. This project allows the comparison ofpmsses to extreme drought across grasslands
which contrast in terms of soil, climate and plaoinmunity composition. The main results of this
project are that temperate grasslands are morgtaesithan grassland from drier climate after an
extreme of precipitation reduction. In addition dmasslands showed rapid resilience capacity after
the drought period. This can be explained by atgresdaptation of species to water stress over the
long term in drier climates enabling faster recgvemd better resilience. Regarding the
invasiveness of grasslands by exotic species, gperamental conditions have failed to install
viable seedlings to test the strength of grasslantiss type of invasiveness. This project ledhe
European continent on grasslands with contrastatplimates confirmed that grasslands have in
general a high resilience capacity after an extresdaction of precipitation. For the second type of
experiment, the number of species and the numbgemdtypes of a grass species were tested. We
showed a net positive effect of species diversitybiomass production and resilience to water
stress, especially in presence of an N-fixing sgmecHowever, these effects were not observed
when increasing diversity in ecotypes in the migguin addition, high plant diversity may increase
grassland resilience in situations of more frequetd intense stress. Finally, a meta-analysis on a
data set of 75 papers showed a positive effectafing on species diversity and a negative effect
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on biomass. This highlights the importance of agttgrasslands at least once a year, at moderate
intensity, to maintain their diversity. A compromisust be found to limit the associated reduction
in grassland productionThis European project carried out at the contirestale stresses the
importance of maintaining species diversity in glasds in order to limit the negative effects of
extreme reduction of rainfall.
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3. Rapport scientifique
Les travaux ont porté sur des expérimentationsdwoorées a I'échelle européenne et menées (1)
in situ sur des prairies permanentes localisées dansyBlepd2) sur des mélanges reconstitués
de prairies dans des mésocosmes dans 5 pays. &ouwelx types d’expérimentation, il
s’agissait de tester le rble « tampon » joué paliarsité en espéces ou en écotypes de plantes
prairiales sur la résistance et la récupératiotadaoduction prairiale a une réduction extréme
des précipitations. De plus des travaux d’analybBographique (méta-analyse) ont permis de
quantifier I'effet des pratiques de fauche surileebité des plantes.

3.1 Expérimentation au champ sur des prairies peentas

Au sein de cette expérimentation, nous avons cBeiicimieux comprendre i) la résistance et la
résilience des prairies a une sécheresse estivatne le long de gradients de pluviométrie et
de diversité; ii) 'impact d'une sécheresse extr&uela résistance des prairies a I'implantation
des espéces invasives ; iii) I'impact de gestiautbur de fauche) sur la résilience des prairies.
Un dispositif expérimental comprenant des mini-ples au sein de parcelles de prairies
permanentes a été mis en place en premiere and€g) (@ans 10 pays. Au sein de chaque site,
des écrans de pluie ont été installés sur la maiéé mini-parcelles pour manipuler les
précipitations en été. La durée de stress a ettléal pour chaque site a partir de données
climatiques long-terme, notamment le nombre desjamansécutifs ayant des pluies < 2.5 mm,
afin de simuler une sécheresse extréme ayant agaence d’apparition de 1/1000. A la fin de
la période de sécheresse, nous avons coupé latiégdtleux traitements de fauche : 3 et 10 cm
de hauteur de coupe) et prélevé des échantillors®ldgour analyse. Suite aux prélevements de
sol, de jeunes plantules de deux espéces invagBé&secon :Senecio inequideret Lupin :
Lupinus polyphyllusont été transplantées dans une partie des maatpérimentales exposees
(ou non) a une réduction des précipitations extr@emdant la période de croissance afin de
simuler une invasion sur a la perturbation climatigPar la suite, la végétation a été coupée en
fin de la saison de végétation, puis deux foisn&msuivante (2014) au pic de biomasse et a la
fin de la saison de végétation pour suivre la récafon de la prairie. La survie des plantules
invasives et leur biomasse ont été estimées a parthatériel végétal récolté a chaque coupe.

Les résultats obtenus ont mis en évidence un sffeificatif et négatif de la péeriode sans pluie
sur la biomasse aérienne mesurée a la fin de legEsse dans deux pays (Bulgarie, Hongrie)
sur 10 (Figure 1, gauche). L'absence de répons&rass sur huit sites pourrait s’expliquer en
partie par une absence de déficit hydrique dansDsuis le cas de la France, la mise en place
tardive des écrans pluie par rapport a la péeriadée @ic de biomasse est atteint, pourrait aussi
expliquer I'absence de réponse de la végétatioa sétheresse. En effet pour observer une
réduction de biomasse, il aurait fallu interceples précipitations pendant la phase
d’accumulation de biomasse en fin de printemps ddl@é. A la fin de la premiére année et
pour les deux sites ayant eu une baisse de produdé biomasse, nous n’avons plus observe
d’effet de sécheresse, ce qui suggére que la piiodwégétale a été résiliente pour ces deux
sites (Figure 1, droite). Malgré I'absence génséaid’ effets de la sécheresse sur la quantité de
biomasse végétale produite, les résultats indiggastla sécheresse a un effet négatif sur la
qualité du fourrage (teneur en azote) dans cergaays (Autriche, Hongrie, Suisse ; Figure 2,
gauche). Puis cet effet disparait a la fin de lsosade croissance (Figure 2, droite).

Les analyses de sol réalisées a la fin de la sessepour sept sites indiquent que la période sans
pluie se traduit par une diminution du pH, et faserles pertes de carbone du sol a travers une
augmentation de la teneur en carbone dissout (ésnnén montrées). L’augmentation de
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carbone dissout dans le sol semble étre liee andegfications des activités microbiennes plutét
gue par une mortalité plus forte de microorganis(néguction de la biomasse microbienne). En
effet des analyses complémentaires sur la commé@naitrobienne du sol dans trois sites
tempérés (France, Italie, Suisse) indiquent quéli$ation du C par les microorganismes
diminue suite a la période de sécheresse. De mhws, avons mise en évidence une convergence
fonctionnelle au sein de la communauté microbiesuie a la période de sécheresse.
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’ Climate treatment Climate treatment
* . I cortroJorouet [ controorovset
750 o H * 750 -
€ .} E
D 500 o o 500 o
o H1 o
o o
Z 4
< <
250 o 250
ER
01
0 0
Ll Ll Ll Ll Ll Ll Ll Ll Ll Ll Ll Ll Ll Ll Ll Ll Ll Ll Ll
CH FR AUT DE BE IT TR BG HU L CH FR AUT DE BE T TR HU IL
Country Country

Figure 1 : Production de biomasse (ANPP, g m'z) mesurée a la fin de la période d'interception des pluies (gauche) et
a la fin de la saison de croissance (droite) sur des prairies sans (Control) et avec (Drought) réduction des
précipitations pour 10 sites en Europe : CH : Suisse ; FR : France ; AUT : Autriche ; DE : Allemagne ; BE : Belgique ;
IT : Italie ; TR : Turquie ; BG : Bulgarie ; HU : Hongrie ; IL : Israél. * : P < 0.05 ; **: P < 0.01.
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Figure 2 : Teneur en azote mesurée dans la biomasse a la fin de la sécheresse (gauche) et a la fin de la saison de la
saison de croissance (droite) sur des prairies sans (Control) et avec (Drought) réduction des précipitations pour 10
sites en Europe: CH: Suisse ; FR: France ; AUT : Autriche ; DE : Allemagne ; BE : Belgique ; IT: Italie; TR:
Turquie ; BG : Bulgarie ; HU : Hongrie ; IL : Israél. * : P < 0.05.

Les événements de sécheresse extréme peuvent enddifistructure et les fonctions des
communautés végétales, avec des répercussiongielidsnsur I'invasibilité des écosystémes.
Nous prédisionsa priori qu'une sécheresse extréme favoriserait l'insiatlatd’especes
invasives a travers des modifications du couvegeéta et de la disponibilité des ressources. En
France, notre hypothese fut partiellement soutgraudes résultats associés au taux de survie du
Lupin en premiere année, mais la sécheresse ntueweu d’effet sur la croissance des deux
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especes invasives étudiées sur notre site. Audssimutres sites, nous avons constaté un taux de
survie extrémement faible des deux especes suigeti@nsplantation au champ. Apres trois
mois, seules la Suisse et I'Allemagne ont égalemécnlté de la biomasse de Lupin ou de
Sénecon, tous les individus étant tres petitstipessible que I'implantation des plantules ait ét
favorisée par une pluviométrie abondante en fiiédtans ces trois sites (Allemagne, France,
Suisse). Aprées deux ans, seul le site francaissareb quelques individus de grande taille pour
ces deux espéces (2 a 3 survivants sur 24 dansielmqgdalité de traitement). Ces données
limitées suggérent que le Lupin se développe m@ans un couvert coupé a 3 cm plutdét qu’'un
couvert végétal coupé plus haut a 10 cm. Cecidsérent avec une plus grande disponibilité
pour la lumiere en couvert plus ras.

Bien que la hauteur de fauche puisse modifier ¢alyection de biomasse, la diversité (cf méta-
analyse présentée plus loin) et la qualité du fmerrécolté (a travers des modifications de la
composition botanique ou de linvestissement daas tissus de structure), il existe peu
d’'informations dans la littérature au sujet de piact de la hauteur de coupe sur la qualité. Pour
cela, des variables liees a la qualité de fouri@eeur en azote, fibres, digestibilité) ont été
mesurées pour des parcelles soumises a des caifesnet 10 cm pendant un an. Nous avons
mis en évidence une réduction des exportationszete N yield) lors d’'une fauche a 10 cm
(Figure 3), mais ce résultat traduit une réductiams la quantité de biomasse plutbt qu'une
réduction de la teneur en azote dans la végétatianhauteur de coupe n’'a pas eu d’effet
significatif sur les différentes composantes eneBb(ADF, NDF, lignine), ni sur la digestibilité
potentielle. L'absence de réponse a la hauteundpecpourrait s’expliquer par le faible nombre
de coupes par an et la durée relativement courfexj@rimentation.
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Figure 3 : Rendement en azote (N yield) mesuré sur des prairies coupées a 3 cm et 10 cm pour 7 sites en Europe :
BG : Bulgarie ; CH : Suisse ; DE : Allemagne ; FR : France ; HU : Hongrie ; IT : Italie ; TR : Turquie. * : P < 0.05.

Sur ce méme dispositif, I'équipe francaise a pgd#i@ une étude complémentaire (« add-on »)
visant a explorer le rble de I'hnétérogénéite spmte échelle fine des communautés dans le
processus de résilience des prairies. L’hypothéss-gcente est que la dynamique de végétation
a I'échelle du voisinage de la plante peut tampptaecponse a la sécheresse de la communauté
(a I'échelle de la petite parcelle). Plus précisémit est attendu que les prairies ayant une forte
diversité beta a échelle fine et des patrons deorsigccession complexes présentent de fortes
capacités de résilience (Fridley et al.,, 2011). déaond objectif est de tester l'influence du
schéma d’échantillonnage sur I'estimation de lhesse spécifique a échelle fine.

11
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Les données récoltées pour cette étude complémem@ansistaient en un suivi d’occurrence
d’especes dans une série de grilles (3 dans desOlemn et 3 sous traitement sécheresse)
composées de 448 cellules de 5 x 5 cm sur la pa6d3-2015. Six sites (Allemagne, Bulgarie,
France, Hongrie, Italie, Turquie) ont participé ette campagne d'échantillonnage
supplémentaire. Les données recueillies la premaaree ont fait I'objet d’'une comparaison
inter-sites des regles d’assemblage des communaggsegles d’assemblage détectéesune
approche centrée sur les traits fonctionnels desoes, étaient tres contrastées entre les différent
sites et les différents traits investigués. Auctgonse claire n’est apparue le long du gradient
d’aridité représenté par les différents sites dujgby suggérant le réle prédominant de facteurs
locaux tels que le régime de perturbation et I'tegénéité du sol dans la structure des
communautés (Wellstein et al., 2014).

Pour répondre au premier objectif de cet « add;othes analyses sont en cours a trois niveaux
d’analyse. Le premier est le niveau spécifique eglitlajectoires des espéces dominantes sont
comparees entre les traitements pour I'ensemblesities. Le second porte sur le niveau de la
communauté avec une approche taxonomique. Ici ok lee turnovers locaux (échelle de la
cellule) de I'ensemble des especes qui sont arslgs€omparés entre traitements et sites. Le
dernier niveau porte également sur la communauié athlopte une approche centrée sur trois
traits (hauteur, surface spécifique foliaire et seades graines). Il est question de comparer les
changements locaux de valeurs de traits (en texdmeemoyenne et de dispersion) entre les
traitements.

Les analyses associées au second objectif de éeftee complémentaire sont terminées et
valorisées (Gduler et al., 2016). Les résultatsrmoantré que la forme des unités échantillonnage
(typiguement des quadrats) n’avait pas une inflaema@jeure sur I'estimation de la richesse

spécifique (a surface égale). Par contre 'agenoémi@ns I'espace des unités d’échantillonnage
(continu ou discontinu) aboutit & des estimatioies tcontrastées, suggérant de distinguer les
notions d’aire d’échantillonnage et d’étendue dasdillonnage.

Pour le site francais le suivi des grilles s’estingaivi jusqu’en 2016. A ceci s’est ajoutée une
campagne de mesure des traits clonaux des espéaeectif était de quantifier le role de la
mobilité spatiale conférée par les organes clordans la dynamique des communautés. Des
analyses préliminaires ont permis de calibrer lameétres d’'un modéle SPOM (spatial patch
occupancy model) pour 10 espéeces dans les 6 glilielispositif et de les corréler a la longueur
des entrenceuds mesuréessitu La nature de ces corrélations confirme I'exiséertun
compromis de mobilité végétative (forte capaciexplorer I'espacesforte capacité a préempter
'espace). Reste a tester le réle d’'un tel compsguour la coexistence stable des espéces.

3.2 Expérimentations sur des mélanges d’especd&ootypes en conditions semi-contrblées

Un travail d’analyse bibliographique récent a méntue la diversité pouvait augmenter la
résistance au stress des prairies sans modifierdsiience (Isbell et al., 2015). Cependant les
jeux de données sont insuffisants pour généradideut type de mélanges prairiaux et dans tout
type de climat. Dans le cadre de ce projet, noumsvnis en place la premiére expérience
internationale, coordonnée a I'échelle continendeco-manipulation de la diversité en espéeces
végetales et des précipitations (photo 1). Ellééacéncue pour tester la résistance et la résdienc
a des périodes de sécheresse potentiellement e@sréiun point de vue climatique sur des
meélanges d’especes prairiales répliqgués dans éwemnditions bioclimatiques (allant de I'Europe
tempérée au Proche-Orient méditerranéen, a samoiBelgique, la France, I'Allemagne, la
Bulgarie, la Turquie), afin de permettre des gdisaions des résultats obtenus. La diversité
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inter-spécifique et la diversité intra-spécifiquet @té testées pour chaque site en plantant des
mélanges a 1, 3 et 6 especes ou écotypes de Dagyleméré Dactylis glomeraty incluant
pour les mélanges d’espéces des graminées, denit@ises et des dicotylédones non fixatrices
d’azote. Pour chaque site, les espéces utilisgendént de la flore locale et représentent les troi
familles botaniques dominantes dans les prairiesngeentes (Graminées, Légumineuses,
Dicotylédones non fixatrices d’'azote). Pour lesty@ioes de dactyle, les graines de 12 sites en
Europe ont été récoltées par les partenaires detgvour couvrir un gradient nord-sud et est-
ouest. Chaque site a utilisé des pots de méme dioren) remplis de sol dit local sans apport de
fertilisants provenant du site expérimental, aeeméme nombre d’individus par pot. Les pots ont
été positionnés dans des blocs afin d’appliguenaaipulation des pluies (interception avec des
écrans de pluie) pour simuler un évenement extré@tmatiguement comme pour les
expérimentations décrites dans le § 3.1 et supresaréhydratation la récupération court terme (3
mois) et long-terme (10 mois) des différents médang

Photo 1 : Vue d'un bloc en début (gauche) et en fin (droite) de période de manipulation des pluies sur le site de St
Genés Champanelle (France).

3.2.1 Meélanges d’especes

Les résultats obtenus sur les cing sites confirntpré globalement la richesse en espeéeces
augmente la production de biomasse des mélanges Saess (Figure 4, voir Biodepth
experiment, Hector et al. 1999).

Nl NEE Nl BN SRS SEE N

Control Drought Control Drought Control Drought

Figure 4 : Production de biomasse moyenne (g m'2) pour cing sites en Europe (moyenne = SE, n=60). Les effets fixes
d’'un modele ANOVA mixte sont donnés.

Cependant I'analyse faite par site met en évidelesedifférences locales de réponse (Figure 5).
Dans le cas du site francais (FR) la réponse eslagie a celle observée en moyennant la réponse
des mélanges sur tous les sites.

13
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Figure 5 : Production de biomasse moyenne (g m'z) par site (moyenne + SE, n=12).

En réponse a la réduction des précipitations, daeiéra attendue une baisse de 30% de la
biomasse a été observée a la fin de la périodeédeeresse (Figure 4). Cependant cet effet
disparait I'année suivante révélant une résilieagestress appliqué. Contrairement aux travaux
d’Isbell et al. (2015), la richesse en especespaa permis d’augmenter la résistance (fin de
période de l'arrét d’apport en eau) au stress uérides mélanges mais a permis d’augmenter
leur résilience (peak next year : Figure 6 : swdpction de biomasse = 119 + 10 % pour les
mélanges a 6 especes). Cet effet positif de l@sgd semble étre lié a une asynchronie de réponse
des especes, c'est-a-dire que les especes assoégmsdent de manieres différentes aux
interactions biotiques conduisant a une baisseede do-variance en conditions de sécheresse.
Cependant I'effet net de la diversité ne s’est aasompagné d’effets liés a la complémentarité
comme déja observeé dans plusieurs études (Cardihale 2007).

14



Rapport final du projet SIGN AL

Figure 6: Résistance (gauche) et résilience (droite) de la biomasse en fonction de la diversité en espéces (1, 3, 6). Les

lignes noires correspondent a des ajustements de modeles (n = 12 par site et niveaux de richesse). Les codes
couleurs indiquent les sites (BE : Belgique ; BG : Bulgarie ; DE : Allemagne ; FR : France ; TR : Turquie) avec leurs
modeles d’ajustement linéaire (traits pleins) et I'intervalle de confiance (pointillés).

Notre étude démontre que dans le cas ou la résestama sécheresse extréme n’est pas affectée
par la richesse en especes, la résilience peut.I'Ainsi, la biodiversité peut agir de plusieurs
facons pour atténuer les effets des phénomeneataiimes extrémes et peut jouer un réle dans la
résistance (Isbell et al.,, 2015) ou la résilienes @cosystéemes (notre étude). De plus des
mécanismes d’asynchronie plutdt que des effets aepEmentarité entre espéces semblent
expliquer les effets observés sur la relation diérésilience. La restauration et la protectien d

la biodiversité peut donc stabiliser la producévides écosystémes et les services associés en
situation de stress climatiques séveres.

Une autre étude, mise en place en 2013, menéeaméaq sur le site francais a compareé la
réponse a un stress hydrique extréme de mélangetgpx a base de graminées avec ou sans la
présence d’'une espece de légumineuse (trefle bl@ecyispositif (photo 2) a permis de suivre
I'évapotranspiration des mélanges de maniére comtiin de comprendre si 'augmentation de la
production de biomasse dans les mélanges est @éssacune utilisation de I'eau accrue ou
diminuée. Autrement dit est-ce que les mélangesas économes en eau que les monocultures.
Des mélanges a 1, 2 et 5 especes ont été planids dds pots et placés sur des balances
permettant de mesurer leur transpiration de mani&minue en plus de la production de
biomasse. De plus la croissance des racines eangledir a été suivie du fait de leur role clé pour
I'utilisation de I'eau en situation de stress séveui se produit d'abord a la surface du sol. Pour
cela nous avons mis en place a I'horizontale desstuninirhizotron a 80 cm dans les pots (photo
3). Ce dispositif a donc permis de suivre 'utitisa de I'eau en continu, l'utilisation de l'azode
la production de biomasse au moment des coupesajEsts d’eau ont été arrétés sur la moitié
des bacs pendant 2 mois puis apportés a nouvegu'gusprintemps de I'année suivante pour
suivre la récupération.

Photo 2 : Vue (gauche) du dispositif expérimental avec des pots profonds (90 cm) et I'écran de pluie mobile
permettant d'intercepter les pluies pour induire un stress hydrique sévere (2 mois sans apports d'eau).
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Photo 3 : Images de racines en profondeur (80 cm) prises avec le minirhizotron. Trois images verticales correspondent
a 3 positions différentes dans le sol qui sont suivies dans le temps (+1 mois : milieu et + 2mois : droite).

Une premiéere analyse menée hors période de stydsg|ie, a mis en évidence que l'effet net de
la diversité sur la production de biomasse étaidlune complémentarité dans l'utilisation de I'eau
et de l'azote en présence de trefle uniguementn@ihetez et Picon-Cochard, 2016, Chapitre 3
thése de P Hernandez). Par la suite, on a obsaevéeiffet net de la diversité lié a la présence de
trefle disparaissait en condition de stress hydriggvere induisant quasiment 100% de sénescence
puis était a nouveau observé lors de la phaseadpééation (Hernandez, 2016). La sensibilité au
stress hydrique du tréfle explique ce résultat pahda phase de résistance. La survie du tréfle
grace aux organes de réserve tels que les stolofisneacinement profond permettrait aux
mélanges a base de trefle de bénéficier d’'une gtaade disponibilité en azote dans le sol
conduisant a une réduction de la compétition paapte dans ces mélanges et aussi une meilleure
récupération au stress hydrique méme sévere (Chahithése de P Hernandez). L'analyse des
racines profondes a mis en évidence une augmemtasinsitoire de la croissance en situation de
stress modéré pour les mélanges a base de daigylesivie d’un arrét de la croissance dans tous
les mélanges (zone rose, Figure 7). Lors de lagptiagécupération (période 256-302), le dactyle
(monoculture) et les mélanges avec du dactyle &dgtd-pp, dg-tf, dg-tr) ont une croissance plus
élevée que les témoins indiquant une récupératereé des racines profondes de cette espece
apres le stress. Ce travail met aussi en évidemggande sensibilité des racines profondes du
trefle au stress hydrique extréme et son absenp&cdpération a court terme.

Figure 7 : Dynamique de la croissance des racines profondes pour 5 monocultures, 10 mélanges a 2 especes et 1
mélange a 5 especes (mixture), sans (control, haut) et avec stress hydrique sévére (drought, bas).
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La présence de trefle blanc a eu des effets bérefigur la production de biomasse des mélanges
des graminées, comme cela a déja été observéthess bydrique (Temperton et al., 2007) mais
de maniére plus inattendue lors de la phase depééation apres le stress. Une disponibilité
accrue en azote du sol pour les graminées assqméesit étre la clé de 'effet net de la divegsit
sur la production des mélanges qui est aussi @&esacune plus grande efficience d’utilisation de
I'eau et de I'azote.

3.2.2 Meélanges d’écotypes de Dactyle

La plupart des travaux portant sur la relation eenliversité et fonctionnement des écosystemes
étudient la réponse d’especes différentes pouygpdreenir a différentes familles botaniques (cf 8

3.2.1). A ce jour, peu de travaux ont considérgspanse de la diversité intra-spécifique et encore
moins en réponse a un stress hydrique séveredPeiral., 2012; Liancourt et al., 2013).

Pour les prairies il existe un potentiel génétigtlevé lié a I'existence d'un grand nombre
d’écotypes répartis a I'échelle continentale vgies large. Pour la famille des graminées, le
dactyle aggloméré est une espéce ubiquiste présetirope dans de nombreux environnements
de la Suede jusqu’en Turquie, mais également ee Asien Afrique du Nord. Au sein de
I'Europe, I'histoire évolutive du dactyle a condaitl’apparition de deux complexes génétiques
distincts. Le premier est diploide et réparti ses dires disjointes du pourtour de la Méditerranée
ainsi qu’en Europe centrale et septentrionalee Itaractérise par des individus érigés a longues
feuilles produisant un grand nombre de talles. éeosd est tétraploide, issu du croisement de
deux sous-espéeces diploides, plus largement régraiurope (Biaise et al, 2014). Il posséde un
port prostré, des feuilles courtes et produit uims faible quantité de biomasse (Stapledon, 1928).
En général, cette espéce présente de bonne cafpaciEgere et est plutdt résistante aux épisodes
de sécheresse (Zwicke et al., 2015).

Sur le dispositif mis en place a St Genés Chamfg(ghoto 1) et en coordination avec 4 autres
pays, nous avons créé des mélanges avec 1, 3aettyfpés de dactyle a partir d’'un pool de 12
écotypes provenant de zones géographiques et ijirratcontrastées caractérisées par un indice
d’aridité (P-PET, précipitation — évapotranspiratpotentielle ; Figure 8).

# -

Aridité

Figure 8 : Indice d'aridité (P-PET) pour les 12 écotypes de dactyle (Hongrie, Ukraine, Espagne, Turquie, Italy, Suede,
Royaume Uni, Belgique, Allemagne, Autriche, France, Suisse). Des valeurs < 0 correspondent a des sites « secs » et

des valeurs > 0 & des sites « humides ».

Nous faisons I'hypothése que les écotypes adapt@sciimat plus sec sont moins résistants mais
plus résilients au stress hydrique que les écotppegenant de climats plus humides. De plus,
comme dans le § 3.2.1 les mélanges devraient @8ilents au stress que les monocultures ce qui
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devrait stabiliser la production a plus long terthgpothese d'effet tampon de la diversité).
Cependant il y a peu de travaux pour étayer cesthgpes (Beierkunlein et al., 2011 ; Prieto et
al., 2015).

Les résultats montrent que les mélanges a 3 ebfypxs n'ont pas produit plus de biomasse
aérienne que les mélanges a un écotype indiquantabeence deffet net de la diversité en
écotypes de dactyle sur la production de bioma&serae (Figure 9).

Figure 9 : Phytomasse (biomasse + nécromasse) mesurée avant (gauche) et a la fin de la sécheresse (droite, C:
témoin, D : secs) pour les mélanges d’écotypes (1, 3, 6) mesurée sur 4 sites en Europe (BE : Belgique ; BG:
Bulgarie ; DE : Allemagne ; FR : France).

Cependant ce résultat s’explique par I'annulatienddux effets opposés : un effet positif de la
complémentarité combiné a un effet négatif de siéle@ntre écotypes mis en évidence a la fin
de la sécheresse (Figure 10). De plus, des anatyggdémentaires montrent que ces effets
seraient plus liés a des effets de taille des gestyd’acquisition de I'eau et d’allocation des
racines plus qu’a I'adaptation des écotypes adkomat d’origine.

Figure 10 : Effets de complémentarité (symboles blancs) et effet de sélection (symboles noirs) pour la réponse de la
biomasse d’écotypes de dactyle mesuré sur 4 sites (BE, BG, DE, FR) a la fin de la sécheresse.
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En complément des analyses faites sur la bioma&sgnae des écotypes de dactyle, un suivi de
la biomasse racinaire a été réalisé a la fin deétdneresse et lors de la phase de récupération.
Cela a fait I'objet d’'un « add-on » porté par lertpaaire francais en collaboration avec les
partenaires belge et allemand. L'objectif étaittdenprendre la réponse des racines a différentes
profondeur dans le sol en fonction de la diversitde la sécheresse et aussi de caractériser dans
une autre expérience avec des pots profonds (1.5hato 4) la profondeur potentielle
d’enracinement des écotypes en monoculture, comaiede tolérance a la sécheresse. Une
méta-analyse récente (Ma et al., 2016) a mis ete@ee que la diversité en espéces a un effet
positif sur la production de racines des mélangasigux, cependant il n’existe pas de données
sur la réponse de mélanges d’écotypes.

Photo 4 : Vue du dispositif “pot profond” sur le site de St Genés Champanelle (gauche) et d’un pot au cours du lavage
(milieu, droite).

Apres la sécheresse, la récupération des racisesScdéypes de dactyle a été suivie par la mise en
place de pieges a racines (in-growth core, phato 5)

Photo 5 : Vue d’'un pot avec 2 pieges a racines (filets jaunes) (gauche) ; vue des filets avant lavage (centre) ; racines
en cours de lavage (droite).

Contrairement a I'étude de Ma et al. (2016), noasans pas observé d'effet significatif de la
diversité en écotypes sur la production de racqes que soit le traitement hydrique appliqué
(Figure 11). Cette absence d'effet est certainenfiéat aux effets observés sur la biomasse
aérienne et au temps nécessaire pour la mise er fdies effets nets de la diversité comme
discuté par Cardinale et al. (2007) et Ravenekl.e2814). Par contre, a I'exception du site
allemand, la réduction des précipitations a réthuibiomasse des racines avec un effet plus
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marqué sur le site francais (57%) que sur le si#igeb (31%). De plus un mois aprés avoir
réhydratés les plantes, la biomasse des racingsteeé élevée dans le traitement sécheresse par
rapport au traitement sans stress. L'arrét de ¢téssance des racines pendant le stress a été
compenseé par une surproduction de racines apres@atefois mettre en évidence un effet de la
richesse en écotypes dans les mélanges (Figure 11).
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Figure 11 : Masse de racines mesurée a la fin de la période de réduction des précipitations (a, septembre) et un

moins apres la réhydratation (octobre) dans des pots bien alimentés en eau (control : noir) et soumis a la sécheresse
(drought : rouge) et trois niveaux de diversité en écotypes de dactyle (1, 3, 6) pour trois sites (France, Allemagne,
Belgique).

L’analyse de la biomasse aérienne et de la biomassmaire a mis en évidence une
désynchronisation entre parties aérienne et raeieai réponse au stress hydrique, avec une plus
faible résistance des racines a la fin du stress ame plus grande résilience apres le stress. Ceci
confirme que les racines sont des organes implidaés la survie et la récupération des plantes
prairiales a un stress hydrique (Zwicke et al.,5)01

La profondeur d’enracinement potentiel des écotyiedactyle a été mesurée dans des pots
profonds sans stress (photo 4) car c’est un tnaiitegt lié a la résistance au stress hydrique
permettant de limiter la sénescence des feuillesn@s et al., 2013). Nous mettons en évidence
une profondeur d’enracinement supérieure a 1 m pensemble des écotypes et atteignant plus
de 1.4 m pour 9 des 12 origines de dactyle (Fig2)e Cependant aucun lien n’a pu étre mis en
évidence entre l'origine climatique et la profondelenracinement. Des analyses de diversité
génétique sont en cours pour mieux comprendre iess |entre morphologie, origine
géographique et résistance a la sécheresse.
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Figure 12 : Longueur maximale des racines dans des pots de 1.5 m de profondeur pour 12 écotypes de Dactyle.

En conclusion, les analyses de la diversité inténtea-spécifique ont montré des différences de
réponse a une réduction extréme des précipitatiops.mélanges d’espéces ont eu une plus
grande production de biomasse aérienne hors speissces effets positifs ont disparu en fin de
stress puis ont été a nouveau observé lors dealseptie récupération aprés la réhydratation des
mésocosmes. L’asynchronie entre especes permattexipliquer ces effets. En présence de
trefle, les mécanismes de complémentarité d'utibgade I'eau et de l'azote expliqueraient
principalement les effets positifs de la diverssigr la production de biomasse. Pour ce qui
concerne les mélanges d'écotypes de dactyle, aeféetnpositif de la diversité intra-spécifique a
été observé avant, pendant et apres le stressalé&tobnt nos résultats ont mis en évidence que la
présence de plusieurs especes dans les mélangésugra permis d’augmenter la récupération
de la production suite a une réduction extréme réeiptations. On fait I’hypothese que les
racines jouent un rdle majeur dans la phase depééation, tandis que la présence de plusieurs
écotypes dans les mélanges doit étre analysée de&nmaglus approfondie pour évaluer leur
potentiel a plus long terme.

3.3 Quantification des effets de coupe sur la dit€en especes : approche par méta-analyse

Sous nos latitudes, le maintien au stade herbasépdsries dépend des pratiques agricoles
comme la fertilisation, le paturage ou la fauche diversité en espéces des prairies dépend aussi
des pratiques et de leur intensification. Afin deawfifier les effets des pratigques comme la
fauche sur la diversité une approche par méta-saayeté choisie par le partenaire francais. En
mai 2014 et aolt 2016, nous avons cherché detearsior un site dédié (Web of Science) a partir
de différents mots clés : « cutting OR mowing ORpihg) AND (plant diversity OR evenness
OR richness) AND (grass* OR prairie) ». 659 arsabmt été analysés, filtrés a partir des résumés
en considérant plus d’'une espece, des études ntamige nombre de fauches en excluant les
expérimentations en serre et en pots. De plus deségs non publiées des partenaires de Signal
ont aussi été intégrées a la base de données.ticlesaont ainsi été analysés incluant 367
observations. Plusieurs calculs ont été faits pmantifier les effets de la fauche sur la diversité
en especes vegeétales et la production de biomhaskauteur de coupe a aussi été prise en
compte pour quantifier son effet possible sur leerdité.

Par rapport aux prairies non fauchées, une faucheedle induit une augmentation de la diversité
en especes tandis que la biomasse est plus f&igleré¢ 13). La hauteur de fauche semble avoir
des effets modérés sur la richesse en espécessbasanalyse de 29 articles, cependant en
comparant les hauteurs de fauche réalisée danglgsrla richesse en especes serait plus élevée
en coupe rase (5 cm) qu’en fauche a une hauteutO cm (Figure 14).
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Figure 13: Réponse a la fauche de la richesse en espéces (species richness, haut) et de la biomasse (bas).
Comparaison de plusieurs fauches (all cut nb) ou une fauche (1 cut) par rapport a aucune fauche (0 cut). N
correspond au nombre d’articles analysés. La ligne située sur la valeur = 0 correspond a aucun effet ; des valeurs >0
correspondent a un effet > 0 de la fauche ; des valeurs < 0 correspondent a un effet < 0. Le rapport est présenté en
valeurs Ln (Ln response ratio).

Figure 14 : Réponse a la fauche de la richesse en espéces en fonction de la hauteur de coupe a partir d’'une analyse
globale sur 29 article (gauche) et d’'une analyse faite sur 5 articles faisant la comparaison entre des coupes rases (
5cm) et hautes (10 cm) (droite).

Des analyses complémentaires sont en cours polureéVaffet de la date de fauche ainsi que la
fertilisation sur la diversité en especes. De plas données acquises sur les prairies du projet
Signal sont en cours d’intégration dans la basgoteées.

En conclusion, cette méta-analyse réalisée suewdg données de 75 articles a mise en évidence

un effet positif de la fauche sur la diversité spéaxes et un effet négatif sur la biomasse. Ceci
souligne I'importance de faucher les prairies aunsmone fois par an, mais de maniere modéree,
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pour maintenir leur diversité. Un compromis devitae é&rouvé pour limiter la baisse de
production prairiale.
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