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Introduction générale

Aujourd’hui, la quasi-totalité des écosystémes terrestres est affectée par 'Homme (Brown et al.,
2000). L'espece humaine a ainsi significativement altéré la biodiversité de la planete et
particulierement au cours des 50 derniéres années (MEA, 2005). La modification des habitats par le
changement d’utilisation des terres, les changements climatiques, la surexploitation des ressources et
la pollution en sont les principaux facteurs. En 2005, le rapport de I'évaluation des écosystemes pour
le millénaire (Millenium Ecosystem Assessment) a souligné la dépendance du bien-étre humain envers
les écosystemes et confirmé 'urgence d’agir pour limiter la perte de la biodiversité (MEA, 2005). Ce
rapport a constitué une étape décisive dans la promotion du concept de services écosystémiques
(Vihervaara et al., 2010; Seppelt et al., 2011). Les services écosystémiques se déclinent en 4
catégories : services de support, d’approvisionnement, de régulation et culturels. Par le passé des
efforts considérables ont été déployés pour optimiser les services d’approvisionnement (alimentation,
bois, fibre: Foley et al., 2005 ; Kereiva et al., 2007 ; Monfreda et al., 2008 ; Ramankutty et al., 2008).
Cependant, il a souvent été négligé que les écosystemes fournissaient plusieurs services
simultanément (Peterson et al., 2003 ; Chan et al., 2006 ; Rodriguez et al., 2006 ; Brauman et al., 2007).
De plus des interrelations, synergies ou antagonismes, se matérialisent lorsque des services
s’influencent réciproquement ou lorsqu’ils sont influencés par un levier commun déterminant leur
fourniture conjointe sur un méme territoire (Bennett et al., 2009). La gestion des écosystemes dans un
objectif d’optimisation de « bouquets de services », c’est dire un ensemble de services qui
apparaissent conjointement dans I'espace et dans le temps (Raudsepp-Hearn et al., 2010), est un
véritable challenge, elle nécessite une meilleure compréhension de I'ensemble des déterminants et

des liens entre les services.

Aujourd’hui, les prairies permanentes recouvrent 20 % de la superficie totale du territoire
francais, soit un peu plus de 9 millions d’hectares (Agreste, 2018). Malgré des évaluations trés positives
sur les roles de la prairie, force est de constater que les surfaces ont fortement diminué au cours des
40 derniéres années au niveau national, soit une perte de 4 millions d’hectares (Peyraud et al., 2012a).
Cette perte de surface est due a la mise en place de productions plus attractives en termes de
rendement telles que le mais fourrage (Carpentier, 2011) ou I'abandon des prairies humides ou les
conditions d’exploitation sont soumises a de nombreuses contraintes, telles que les submersions

hivernales et une faible portance du sol (Poschold et al., 2005).






Cependant, en raison des nombreux services qu’elles rendent, les prairies permanentes
constituent de bons supports pour I'étude des services écosystémiques. En effet, en plus de leur intérét
agronomique, elles contribuent au bien-étre de la population par la fourniture de nombreux services
écosystémiques : accueil de la biodiversité animale et végétale (Durant et al., 2008 ; Farrugia et al.,
2008 ; Gaujour et al, 2012), puits de carbone (Soussana & Licher, 2007 ; Soussana et al., 2010),
limitation du risque d’érosion, prévention des risques de pollution des eaux de surface et des eaux
souterraines (par le nitrate ou les pesticides), contréle des inondations (Leroux et al., 2008). Elles
constituent également une ressource culturelle et contribuent au faconnement du paysage en
permettant le maintien de milieux ouverts et en offrant une mosaique d’éléments variés tels que les
haies, les arbres, les clotures, les murets de pierre ou encore des points d’eau (Beranger, 2002; Hopkins

& Holtzz, 2006 ; Leroux et al., 2008).

Ces prairies subsistent seulement du fait qu’elles sont gérées par les agriculteurs. Il est donc
indispensable de concilier objectifs de production et services environnementaux pour permettre le

maintien d’une activité agricole dans les prairies permanentes (Mieville-Ott, 2002).

La diversité végétale contribue de maniére significative a la fourniture de services
écosystémiques (Lavorel & Grigulis, 2012). Une approche fonctionnelle peut permettre une meilleure
compréhension du réle de la biodiversité dans les services rendus par les écosystéemes (Hooper et al.,
2005 ; Diaz et al., 2006 ; de Bello et al., 2010 ; Lavorel & Grigulis, 2012). Cette approche repose sur
I'utilisation de traits fonctionnels définissant des caractéristiques morphologiques, physiologiques ou
phénologiques qui ont un effet sur la croissance, la reproduction ou la survie d’un individu (Violle et
al., 2007) et sont reliés aux fonctions des plantes (Garnier et al., 2004). L’analyse fonctionnelle basée
sur I'utilisation de traits comme le SLA (Specific Leaf Area, surface spécifique foliaire) ou le LNC (Leaf
Nitrogen Content, teneur en azote des feuilles) a I'échelle des especes a permis d’identifier un « leaf
economic spectrum », qui définit deux stratégies d’acquisition des ressources répondant notamment
a la fertilité des sols (Wright et al., 2004). La premiére stratégie se caractérise par des individus avec
une croissance rapide, un renouvellement des tissus important et une forte capacité a acquérir les
ressources mais une faible capacité a conserver les nutriments. Ces especes dites "exploitatives"
présentent des valeurs élevées de SLA et LNC mais un faible LDMC (Leaf Dry Matter Content, teneur
en matiere seche des feuilles). A l'inverse, les espéces dites "conservatives" présentent des
caractéristiques opposées, un faible SLA et LNC et un LDMC élevé. Généralement, les espéces a
stratégie exploitative sont dominantes dans les milieux productifs, alors que les especes conservatives
sont plus abondantes dans les milieux pauvres en nutriments donc peu productifs (Wright et al., 2004).

D’apres le « Mass ratio hypothesis » de Grime (1998), la contribution d’un trait d’une espéce dans la






communauté est fonction de sa contribution dans la biomasse. A partir des valeurs de traits mesurés
pour les especes dominantes d’'une communauté et des abondances relatives de ces especes dans
cette communauté, la structure fonctionnelle des prairies peut étre caractérisée via les valeurs de
traits « pondérés » ou « agrégés » (Garnier et al., 2004). Ces valeurs de traits pondérés (ou
cwmtraits : « Community Weighted Mean traits ») permettent d’approcher la valeur des traits a
I’échelle des communautés végétales par leur proportion et de définir la stratégie fonctionnelle globale
adoptée au niveau de la prairie. Les traits qui déterminent les stratégies fonctionnelles constituent
ainsi des indicateurs potentiels pour le diagnostic des prairies (Cruz et al., 2002). Les choix qui entrent
en jeu dans la gestion des prairies, c’est-a-dire la fauche et/ou le paturage, leur intensité ou
chargement, la nature du bétail concerné mais aussi la fertilisation (organique/minérale) sont autant
de facteurs qui influencent le fonctionnement et la diversité des prairies, les traits fonctionnels et par

conséquent la fourniture de services écosystémiques (Gaujour et al., 2012 ; Pfestorf et al., 2013).

Les prairies sont gérées par les agriculteurs dans le but de produire du fourrage. Cependant,
d’un point de vue environnemental, les prairies les plus productives ne sont généralement pas celles
qui fournissent le plus de services de support et de régulation. Par exemple, il est largement admis que
les prairies productives se caractérisent par une faible diversité floristique (N6sberger et al., 1998 ;
Foley et al., 2005 ; Kremen & Miles, 2012 ; Petz et al., 2014 ; Durant & Kernéis, 2015). Cette étude
porte sur trois services écosystémiques : la production et la qualité du fourrage comme services
d’approvisionnement, I'accueil de la diversité végétale (floristique et fonctionnelle) comme services
de support et les stocks de carbone (C) organique et de C soluble dans le sol comme services de
régulation. L’objectif principal de cette thése est de déterminer les relations entre les services
écosystémiques et leurs déterminants a partir d’'une analyse fonctionnelle ainsi que d’identifier les
relations (synergies ou antagonismes) entre ces services écosystémiques. Ce travail de recherche a été
réalisé dans le cadre de deux projets de recherche. Le premier s’intéresse aux prairies humides du Parc
Naturel Régional des marais du Cotentin et du Bessin (PNR MCB) dans le cadre du programme de
recherche Interreg IVa trans-Manche WOW pour « value of WOrking Wetlands ». Le second projet
porte sur des prairies mésophiles réparties sur le territoire des Parcs Naturels Régionaux de
Normandie-Maine et de Lorraine (PNR NM et PNR L) ainsi que sur la station expérimentale de L'INRA
de Theix en Auvergne, dans le cadre du programme ADEME P2C pour « la Plante : Pilote de la capture

et du transfert de Carbone vers le sol des prairies de plaine ».

Dans ce travail de these, deux types des prairies ont donc été étudiées : des prairies humides et
des prairies mésophiles toutes gérées de maniere extensive. Les études sur les services

écosystémiques, qu’elle porte sur un seul service ou plusieurs, sont généralement réalisées en prairies






mésophiles (permanentes ou temporaires). Les connaissances sur les prairies humides sont donc
limitées. C'est pourquoi, en plus de I'analyse multi-services, un travail de recherche plus approfondi a
été effectué sur les prairies humides notamment en ce qui concerne la qualité du fourrage et I'impact
des conditions hydriques particulieres de ces prairies sur les teneurs en macro et micro nutriments des
especes végétales. Concernant les prairies mésophiles, nous avons eu I'opportunité de travailler sur
différents sites qui présentaient des conditions pédoclimatiques contrastées. Cette partie était donc
I'occasion d’identifier des « bouquets de services écosystémiques » en fonction de ['origine

géographique des prairies.

Le manuscrit se structure en plusieurs chapitres et débute par une synthese bibliographique
dressant le bilan de la situation des prairies permanentes en France et de leur intérét écologique et
établissant un bilan des connaissances actuelles sur les services écosystémiques et leurs relations avec
le fonctionnement des communautés végétales (chapitre 1). Dans un second chapitre, les différents
PNR et la station expérimentale de I'INRA de Theix ainsi que les dispositifs expérimentaux mis en place
seront brievement décrit (chapitre Il). Le chapitre Il se décline en deux parties, la premiere porte sur
les prairies humides et la seconde sur les prairies mésophiles. Ce chapitre rapporte les résultats

expérimentaux obtenus sous la forme d’articles scientifiques :
Partie 1: Les prairies humides
- Tasset E., Boulanger T., Diquélou S., Lainé P., Lemauviel-Lavenant S. Plant trait to fodder

quality relationships at both species and community levels in wet grasslands. Ecological

Indicators (en cours de révision).

- Tasset E., Lemauviel-Lavenant S., Lainé P., Boulanger T., Diquélou S. Elemental composition
of wet grassland species and modulation by water level. Plant and Soil (en préparation a la

soumission).

- Tasset E., Boulanger T., Diquélou S., Lainé P., Lemauviel-Lavenant S. Wet grassland
conservation: a multiple ecosystem services approach. Wetlands (soumis).
Partie 2: Les prairies mésophiles

- Tasset E., Morvan-Bertrand A., Amiaud B., Cliquet J.B., Louault F., Klumpp K., Vécrin R,
Mischler P., Husse S. & Lemauviel-Lavenant S. Des « bouquets de services écosystémiques »

rendus par les prairies permanentes de fauche. Fourrages (en préparation a la soumission).






Enfin, une discussion générale axée autour de la comparaison des services écosystémiques
rendus en prairies permanentes humides et mésophiles ainsi que les perspectives de recherche

découlant de ce travail feront I'objet du dernier chapitre (chapitre V).






CHAPITRE I

Synthése bibliographique




Tableau LI: les grands types de prairies et leurs principales caractéristiques (adapté de Huyghe et al., 2005). UF:
Unités Fourrageres, unité conventionnelle permettant d’estimer la valeur énergétique d’un fourrage en référence

a la valeur énergétique d’un kilogramme d’orge récolté au stade de grain mar équivalent a 1,65 kcal.

Durée Nature de \
Catégorie Type de prairie Espéces
g P P d’ensemencement | I'ensemencement P
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. L arcours S
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Herbe (STH) naturelles » &IPABES,
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I. La prairie permanente

1. Définition

De maniére générale, la prairie tempérée est définie comme un « écosystéme de formation
herbacée naturel ou résultant de I'action de ’lhomme » (Ramade, 2008). Les prairies constituent un
biome localisé entre les tropiques et les cercles polaires. Elles correspondent a des formations
herbacées qui excluent les ligneux grace a des perturbations telles que la défoliation par les animaux,

la sécheresse saisonniere ou encore des incendies récurrents (Begon et al., 2006).

La typologie des prairies dépend des domaines scientifiques considérés. En agronomie, Huyghe
et al. (2005) définissent la prairie comme « une étendue herbacée exploitable sur plusieurs cycles de
défoliation — repousse et destinée a I’alimentation des animaux d’élevage». Différents types de prairies
sont distingués en fonction de leur place dans le systéme de rotation des cultures, de leur durée
d’existence et de leur utilisation en alimentation des ruminants domestiques. Ainsi, les prairies
ensemencées de moins de 5 ans, rassemblent les prairies artificielles et temporaires. Les prairies
artificielles sont ensemencées exclusivement de Fabacées fourrageres telles que la luzerne (Medicago
sativa L.), le tréfle violet (Trifolium pratense L.) ou encore le sainfoin (Onobrychis viciifolia Scop.), alors
que les prairies temporaires sont constituées de Poacées pures ou mélangées a des Fabacées. Une
prairie ensemencée depuis plus de 6 ans est appelée prairie permanente et est assimilée a une surface
toujours en herbes (STH) (tableau I.I ; Huyghe et al., 2005). Les STH comprennent les prairies semées
de longue durée (de 6 a 10 ans) et les prairies naturelles, non semées. Parmi les prairies naturelles, les
prairies productives se différencient des parcours, des alpages, des estives et des landes dont une

partie de la surface est souvent occupée par une végétation ligneuse ou semi-ligneuse.

Il est également possible de distinguer différents types de prairies en fonction de leur
localisation géographique, des conditions édaphiques et du régime hydrique, de la composition
fonctionnelle des communautés végétales, du mode d’exploitation dominant et du régime de
fertilisation appliqué (Institut de I'élevage, 2011). Ainsi, en fonction des conditions édaphiques du sol
qui peuvent modifier son pH, il est possible de rencontrer des prairies acidiphiles, neutrophiles ou
calcicoles. Le degré d’humidité du sol est également un parametre important a prendre en
considération, il conduit a la présence de communautés végétales hygrophiles, mésophiles ou

xérophiles.

Les prairies hygrophiles ou prairies humides couvrent une superficie comprise entre 4,5 % et 5,6
% du territoire frangais. La dominance des Poacées y est moindre, et d'autres familles comme les

Cypéracées et les Joncacées peuvent présenter de forts taux de recouvrement. Elles font face, pour la



Figure 1.1: distribution spatiale des prairies permanentes
francgaises. Le dégradé de couleur verte représente la
couverture des prairies permanentes (exprimée en %)
(Violle et al., 2015).
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plupart, a des périodes d'inondation durant une partie de I'année, en étant alimentées en eau par les
crues des rivieres et les nappes alluviales. Grace a ce stockage des eaux, les parties terrestres situées
aux alentours sont inondées plus lentement. En effet, les zones humides constituent des zones

tampons et contribuent donc a la lutte contre les inondations (Zones humides Infos, 2014).

Les prairies mésophiles se situent a des niveaux topographiques plus élevés. Leur flore est
dominée par des Poacées fourrageres. Ce sont des prairies qui font la plupart du temps I'objet d’une
intensité de gestion agricole plus forte que les prairies humides. Leur diversité floristique est tres

variable et dépend de l'intensité des pratiques agricoles (Gaujour et al., 2012).

Le terme « prairie » traduit donc une grande diversité de milieux dont la composition floristique
dépend principalement des conditions pédoclimatiques et de la gestion. Dans le cadre de cette étude
bibliographique, nous nous intéresserons aux prairies permanentes humides et mésophiles, fauchées

et/ou paturées.

2. Evolution des surfaces prairiales en France

Aujourd’hui les prairies représentent plus de 12 millions d’hectares sur le territoire Francais. Les
prairies permanentes s’étendent sur un peu plus de 9 millions d’hectares et représentent 20 % de la
superficie totale du territoire (Agreste, 2018). Elles sont essentiellement localisées en Normandie, dans
la vallée inférieure de la Loire, en Lorraine, en Champagne-Ardenne et dans les marais de la cote
atlantique pour les plaines. Sur I'ensemble des prairies permanentes, 35,6 % sont situées en zones
montagneuses (Agreste, 2018). Elles sont majoritairement localisées dans le Massif Central ainsi que
dans les Pyrénées, les Alpes, le Jura et les Vosges (figure 1.1, Violle et al., 2015). Les prairies ont connu
une importante régression en termes de surfaces au cours du siécle dernier. Apres la seconde guerre
mondiale, la volonté politique de sortir de la pénurie d’aprés-guerre et la dépendance alimentaire vont
conduire la France a mettre en place une politique visant a accroitre les productions agricoles (Le Roux
et al., 2008). En 1947, le plan Marshall est mis en place. Il s’agit d’un programme de rétablissement
économique Européen dont I'un des objectifs est de nourrir la population en reconstruisant I'appareil
de production (Flamand, 2010). En France, I'application de ce plan se traduit par la mise en place d’'une
agriculture dite productiviste grace a la mécanisation, I'augmentation de l'utilisation d’engrais,
d’amendement et de pesticides, ainsi que le recours a la sélection animale et végétale (Salette, 2006 ;
Flamand, 2010 ; Nallet, 2010). Ainsi, les surfaces dédiées aux grandes cultures, financierement plus
attractives et plus productives, se sont accrues au cours des derniéres décennies au détriment des
surfaces prairiales.

En parallele de l'accroissement des terres cultivées, une grande période de la révolution

fourragére se met en place entre 1945 et 1970. Malgré une valorisation de I’'herbe a partir de la

8
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création de prairies artificielles semées de tréfle et de luzerne, les agriculteurs font face a des difficultés
pour combler les besoins alimentaires des troupeaux de plus en plus nombreux et productifs
(Béranger, 2006 ; Carpentier & Gabon, 2011). Ces difficultés ameénent les éleveurs a utiliser le mais
fourrager. Sa culture, mécanisable du semis a la récolte, et sa facilité de conservation qui permet de
nourrir les animaux toute I’année sont autant d’arguments en sa faveur (Tisserand, 2006). C'est a la fin
des années 70 que la culture du mais se développe et dépasse le million d’hectare (Carpentier &
Gabon, 2011). Depuis, pres de 5 millions d’hectares de prairies ont été retournés pour la production

du mais.

Le recul des STH ne résulte plus exclusivement de l'intensification agricole. En effet, la
« révolution verte » s’est accompagnée du développement industriel créant un phénomene d’exode
rural. A partir de 1975 et jusque dans les années 1990, la population croit rapidement dans les zones
urbaines et périurbaines (Baccaini & Sémécurbe, 2009). Ainsi, la construction d’infrastructures et plus
récemment d’habitats individuels a largement empiétée sur les surfaces agricoles et notamment sur

les surfaces prairiales.

A partir des années 1990, nait une véritable prise de conscience des effets négatifs de
I'intensification agricole sur I'environnement et la santé (Soulard, 1999). Les politiques publiques
introduisent progressivement des mesures plus respectueuses de I'environnement dans la PAC de
1992 et dans les politiques de protection des ressources en eau (Mahé, 2000 ; Nilsson, 2004). Des
programmes en faveur de la protection des prairies permanentes ont été récemment mis en place. A
titre d’exemple, le programme Développement Rural Hexagonal (PDRH) couvrant la période 2007 —
2013 se composait d’'un socle commun de mesures applicables sur I'ensemble du territoire francais
métropolitain et de volets régionaux plus spécifiques. Au niveau du socle commun, les mesures prises
pouvaient étre des indemnités compensatoires de handicaps naturels ou des dispositifs de soutien a
des pratiques agricoles respectueuses de I'environnement (Mesures Agro-Environnementales (MAE)

telles que la Prime Herbagére Agro-Environnementale (PHAE)).

Plus récemment, le « verdissement » de la PAC de 2015 propose une mesure anti-retournement
des prairies permanentes. Ainsi, le rapport surface agricole utile (SAU)/surface en prairies
permanentes des exploitations agricoles est calculé chaque année. Ce rapport calculé au niveau
régional est comparé au rapport de référence régional déterminé en 2015 pour tenir compte des
prairies créées ou disparues. Ainsi, en fonction de I’évolution de ce rapport, les conversions des prairies
en terres arables ou cultures permanentes font soit I'objet d’une autorisation administrative
(dégradation du rapport de plus de 2,5 %), soit elles sont interdites et des réimplantations de prairies

permanentes peuvent étre demandées a certains exploitants (dégradation du rapport de plus de 5%).
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Figure 1.2: évolution de la superficie toujours en herbe (STH, exprimée en millier
d’hectares) en Basse Normandie de 1945 a 2015 (données AGRESTE Normandie).
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Cette mesure protege également les STH qualifiées de sensibles en interdisant le labour et la
conversion des surfaces présentes dans les zones définies sur la base de la richesse en biodiversité au

sein de Zones Natura 2000.

En Normandie, ou est localisé I'essentiel de nos parcelles d’étude, I'élevage a commencé a se
développer a la fin du 17¢™ siécle, voire plus tét dans le pays d’auge et le Bassin de Sainte Mére I'Eglise
(Brunet et al., 1995). Auparavant, la région était dominée par des cultures. Ce n’est qu’apres la
premiere guerre mondiale que les surfaces de prairies permanentes se sont véritablement
développées (Leconte et al., 2004). Elles occupent aujourd’hui une part importante du territoire
agricole en Normandie, et malgré une recrudescence des cultures fourrageres, avec I'arrivée du mais
fourrager dans les années 1970, elles représentent actuellement environ 30 % du territoire Normand
contre 21 % pour I'ensemble de la France (Agreste, 2014a), (figure 1.2). Au cours de ces 70 derniéres
années, les superficies de prairies ont évolué différemment en Normandie comparativement a celles
des autres régions francaises. En effet, la révolution verte n’a pas eu le méme impact a cause du retard
technique de cette région et d’une activité tournée principalement vers I’élevage (Leconte et al., 2004).
Les prairies permanentes restent de nos jours majoritaires bien que la superficie des prairies
temporaires ait doublé dés la fin du 20°™ siécle (Brunet et al., 1995). Beaucoup d’agriculteurs ont
conservé une gestion extensive (apport de faibles doses de fertilisants, fauche tardive) de ces prairies
(Brunet et al., 1995). Malgré une intensification de I’élevage liée a I'alimentation du bétail avec du mais
ensilage, les pratiques intensives ne sont plus aujourd’hui pergues comme les plus économiquement
performantes. En effet, le colt croissant des intrants et I'instabilité du prix des produits agricoles
incitent de nombreux agriculteurs a rechercher des modes de production moins dépendants des
fluctuations des prix (Gastal et al., 2013). Ainsi, les enjeux et les opportunités socio-économiques visant
une meilleure valorisation des prairies pour améliorer I'autonomie des exploitations d’élevage sont
partagés par une majorité d’agriculteurs (Gastal et al., 2013). Certains d’entre eux cherchent a
minimiser leur impact sur I'environnement, en se tournant vers le « tout a I’herbe », notamment en
Normandie ou la qualité et la diversité floristique leur permettent de produire un lait de qualité, ces
pratiques étant appréciées des consommateurs (Gaugain & Lechevalier, 2011). L'activité d’élevage
traditionnelle de Normandie est depuis quelques années considérée comme un atout pour la
préservation des habitats et de la biodiversité, et est également reconnue pour une production des

produits laitiers et carnés de grande qualité (Leconte et al., 2004).

3. Les pratiques de gestion des prairies permanentes

La premiére vocation des prairies permanentes reste la production herbageére, cependant il

existe de grandes différences dans les modes de gestion de ces milieux en fonction du type de
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production associée (lait, viande) et du secteur géographique considéré. Les prairies permanentes sont
dans leur grande majorité utilisées pour le paturage, les prairies exclusivement fauchées ne
représentant que 7,5 % des surfaces (Agreste, 2010). Un peu plus de 26 % des surfaces sont utilisées
en gestion mixte mélant fauche(s) pour la production de fourrage et période(s) de paturage
(déprimage) pouvant avoir lieu avant la premiére fauche et/ou aprés les fauches pratiquées (Agreste,
2010 ; Plantureux et al., 2011). A ces modes de gestion s’ajoutent des pratiques de fertilisation tres
variables d’'une parcelle a I'autre. Les fertilisants minéraux azotés (N) d’origine commerciale sont
couramment employés avec une dose moyenne allant de 90 a 170 kg N.ha? (Agreste, 2010).
L’application de fertilisants organiques concerne 44 % des surfaces prairiales. La quantité d’azote
organique moyenne apportée en France est de I'ordre de 120 kg N.ha?, mais celle-ci est nettement
plus élevée en Basse - Normandie ol elle peut atteindre 160 kg N.ha™. Enfin, un peu plus d’un quart

des prairies permanentes ne recoit aucune fertilisation (Agreste, 2010).

IT. Les Services Ecosystémiques

La perte de la biodiversité, estimée de nos jours entre 100 a 1000 fois supérieure a ce qui
pourrait étre considéré comme un phénomeéne naturel, affecte les propriétés des écosystemes et le
bien-étre humain (MEA, 2005). En I'absence de changements majeurs des comportements humains et
des politiques publiques, les effets des activités anthropiques sur I'environnement vont continuer
d’accélérer I'érosion de la biodiversité. Des les années 70, de nombreux auteurs ont mis en exergue
I'intérét de conserver la biodiversité ainsi que les biens et les services que la population recoit de la
nature (King, 1966 ; Helliwell, 1969 ; Ehrlich & Ehrlich, 1970; Westman, 1977 ; De Groot, 1987 ;
Costanza et al., 1997 ; Daily, 1997). La publication du rapport de I'évaluation des écosystémes pour le
millénaire (MEA, 2005) a constitué une étape décisive dans la promotion du concept de services
écosystémiques bien que ce terme ait été introduit pour la premiere fois par Ehrlich & Ehrlich en 1981
(Vihervaara et al., 2010 ; Seppelt et al., 2011). Cette évaluation souligne la dépendance du bien-étre
humain envers les écosystemes en insistant sur la nécessité de mieux décrire, quantifier et évaluer
écologiquement, culturellement et économiquement leur importance. Depuis cette évaluation, le

nombre de publications scientifiques concernant les services écosystémiques n’a cessé d’augmenter.

1. Concept des Services Ecosystémiques

La définition du terme « service » a fait I'objet de nombreux débats en écologie (Wallace, 2007 ;
Costanza, 2008 ; Fisher et al., 2009). Plusieurs définitions peuvent étre utilisées pour définir ce terme
(e.g. Daily, 1997), mais celle définie par le MEA (2005) est la plus couramment utilisée dans la

littérature (Balvanera et al, 2006 ; Wallace, 2007 ; Costanza, 2008). Les services écosystémiques

11



Services d'origine écosystémique

> L'approvisionnement

* Nourriture

¢ Eau potable
¢ Bois et fibres
¢ Combustibles

Le soutien

* Cycle du carbone, de I'azote.. > Les régulations

* Formation des sols * Régulation climatique

* Production primaire * Régulation des innondations

¢ Régulation des maladies
¢ Purification de l'eau

> Les services culturels

¢ Esthétique du
® Spiritualité
¢ Education

* Divertissement

— COULEURS DES FLECHES EPAISSEUR DES FLECHES
Potentiel de médiation Intensité des liens entre les services
par des facteurs socio-&conomiques écosystémiques et le bien-gtre humain
m faible - - = faible
— moyen — (TIOYENNE
— cleve m— forte

paysage

Composantes du bien-étre

Sécurité
 Sécurité personnelle
¢ Sécurisation de |'accés
aux ressources
¢ Prévention des catastrophes

Liberté
Matériaux de base de choix et d'action
pour une vie de qualité possibilité pour I'individu
¢ Subsistance de réussir ce qu'il souhaite
¢ Nourriture suffisante étre et faire
® Abri
® Accés aux biens
Santé
* Robustesse
¢ Bien-étre

® Accés 3 un air pur
et 3 une eau pure

Relations sociales

¢ Cohésion sociale

¢ Respect mutuel

¢ Capacité d'aider les autres

Figure 1.3: représentation des services écosystémiques et de leurs finalités selon le « Millenium

Ecosystem Assessment » (2005).

Services intrants

Services intrants

/

Contribution a la fourniture
des ressources et au _»
maintien des supports de la

Exploitation
agricole

production agricole

Services produits

Services liés aux
revenus agricole

Quantité et stabilité de la production
végétale

Qualité du fourrage

Produits dérivés

Services hors
revenus agricole

Pollinisation

Séquestration du C

Conservation de la diversité ordinaire et
patrimoniale

Controle des bioagresseurs et invasions
biologiques

Valeur esthétique

Figure 1.4: schéma représentatif de la classification des services rendus au sein d’une exploitation
agricole par les agrosystemes prairiaux (adapté de Leroux et al., 2008).




Chapitre I - Synthese bibliographique

peuvent étre définis comme les bénéfices que 'homme retire des écosystemes (MEA, 2005). lls sont
portés par les fonctions écologiques qui reposent sur la biodiversité et sont organisés en 4 grandes
catégories (MEA, 2005 ; figure 1.3):

- les services de support (ou de soutien) nécessaires a la fourniture des autres services : ils créent
les conditions de base au développement de la vie sur la Terre et different des 3 autres services (cités
ci-apres) du fait qu’ils n’aient pas d’impact direct sur ’'homme. Ces services comportent notamment la
formation des sols, la production primaire, le recyclage de I'eau et des éléments ainsi que la
conservation de la biodiversité.

- les services d’approvisionnement permettant aux hommes d’acquérir des biens venant de la
nature (nourriture, eau potable, fibres) qui peuvent étre commercialisés.

- les services de régulation correspondant aux bénéfices issus de la régulation des processus des
écosystémes, tels que la régulation du climat, le stockage de carbone dans le sol, la régulation des flux
et de la qualité de I'’eau ou encore le controle des maladies et des ravageurs.

- les services culturels faisant référence aux bénéfices non matériels apportés par les
écosystémes et les paysages a travers un enrichissement spirituel ou un développement cognitif des
peuples. Ces services peuvent étre éducatifs, écotouristiques, esthétiques ou culturels et religieux
(Chan et al., 2012). Ces services culturels sont plus ou moins présents selon les régions et leur

évaluation est subjective (comme par exemple, I'appréciation de la beauté d’un paysage).

Cette classification est critiquée pour ses définitions trop imprécises des services de régulation
et de support (Boyd et Banzhaf, 2007 ; Wallace, 2007, Fischer et al., 2009). Dans le contexte des
agrosystémes prairiaux, Le Roux et al. (2008) ont défini une autre classification comprenant trois
catégories de services rendus par I'agriculture organisés autour de |'exploitation agricole: les services
intrants, les services produits et les services hors revenus agricole (figure 1.4). Les services intrants
contribuent a la fourniture des ressources et au maintien des supports physico-chimiques de la
production agricole. lls assurent la régulation des interactions biotiques positives ou non (structure
des sols, fertilité, disponibilité en eau). Les services produits contribuent directement aux productions
animales et végétales de I'exploitation, alors que les services hors revenu agricole correspondent aux
processus et fonctions assurant le maintien de la qualité de I’environnement (e.g. séquestration du
carbone et maintien de la qualité des eaux). Dans la suite de ce manuscrit, c’est la classification des

services écosystémiques du MEA (2005) qui sera retenue.

2. Du service au « bouquet de services écosystémiques »

Les écosystémes fournissent simultanément plusieurs services qui interagissent entre eux de

maniere complexe (Peterson et al., 2003 ; Chan et al., 2006 ; Rodriguez et al., 2006 ; Brauman et al.,
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2007). lls ne sont pas indépendants les uns des autres (Heal et al, 2001 ; Pereira et al., 2005 ;
Raudsepp-Hearne et al., 2010) et leurs relations ne sont pas forcément linéaires (van Jaarsveld et al.,
2005 ; Van der Biest et al., 2014 ; Jopke et al., 2015 ; Kirchner et al., 2015). Les relations qui lient les
services écosystémiques entre eux ainsi que les déterminants qui sous-tendent leur expression sont
encore mal connus. Une meilleure compréhension des interactions entre les services écosystémiques
et I'effet de différents types de gestion des terres est essentielle pour les politiques et les agriculteurs.
Les services écosystémiques sont interconnectés entre eux dans des « bouquets de services », c’est-a-
dire des ensembles de services conjoints dans I'espace et dans le temps (MEA, 2005, Bennett &
Peterson, 2009 ; Raudsepp-Hearne et al.,, 2010). L'approche par « bouquet de services » a pour
avantage de présenter la multiplicité des services rendus sans hiérarchisation (Ryschawy et al., 2015).
Au sein de ces bouquets, des interrelations, des compromis (trade-off) ou des synergies, se
matérialisent lorsque des services s’influencent réciproquement ou lorsque ces services sont
influencés par un levier commun déterminant leur fourniture conjointe sur un méme territoire
(Bennett et al., 2009). Ainsi, des compromis entre services peuvent apparaitre quand la fourniture d’'un
service est réduite du fait de I'augmentation d’un autre service (Rodriguez et al., 2006 ; Bennett et al.,
2009). Le compromis le plus connu dans les systémes prairiaux est celui qui existe entre productivité
et préservation de la biodiversité (Nosberger et al., 1998 ; Foley et al., 2005 ; Kremen & Miles, 2012 ;
Petz et al., 2014 ; Turner et al., 2014 ; Durand & Kernéis, 2015). Ces compromis peuvent avoir une
dimension spatiale, a titre d’exemple, I'action des microbes du sol fonctionnent a I'échelle des
micromeétres, mais leur activité cumulative détermine un processus a plus grande échelle tel que le
cycle des nutriments avec notamment la minéralisation de la matiere organique (Hein et al., 2006). Les
compromis peuvent également avoir lieu dans le temps car les décisions de gestion des terres se
focalisent généralement sur la provision immédiate d’un service qui peut avoir un effet négatif sur la
fourniture d’autres services dans le futur (Bennet et al., 2009). Une synergie peut s’instaurer entre
services lorsque la gestion pratiquée vise a améliorer un service et qu’un ou plusieurs services
répondent positivement a celle-ci. Par exemple, en modélisant le cycle du C dans les prairies
tempérées, Soussana et al. (2004) ont montré qu’une fertilisation azotée modérée était favorable au
stockage du C organique dans le sol. La diversité floristique et notamment la richesse en dicotylédones
dans les prairies qui peuvent améliorer la santé du bétail grace aux métabolites secondaires qu’elles
contiennent tels que les composés phénoliques, les alcaloides ou les caroténoides est un autre

exemple de synergie (Poutaraud et al., 2017).

3. L'accueil de la biodiversite

Le terme "biodiversité" est défini comme la variabilité des étres vivants et peut étre percue a

différents niveaux d’organisation, allant du gene a la biosphére (Moonen & Barberi 2008). A I'échelle
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de la prairie permanente, nous nous intéresserons a deux niveaux d’organisation : I'espéce et la
communauté végétale. Ce dernier niveau d’organisation correspond a un assemblage de populations

de différentes especes végétales vivant dans un méme milieu.

Les prairies permanentes figurent parmi les écosystemes terrestres les plus riches de la zone
tempérée en termes d’especes hébergées, qu’il s’agisse de la faune ou de la flore végétale et
microbienne. Ce sont des milieux clés pour de nombreuses especes animales et végétales, soit
directement quand les espéces s’y reproduisent (nidification d’espéces aviaires par exemple), soit
indirectement quand elles se nourrissent de proies dont I'abondance et la distribution sont
conditionnées par le milieu (Bretagnolle, 2012). A I’échelle du paysage, la conservation de ces habitats
ainsi que la limitation de leur fragmentation sont importantes pour faciliter les échanges génétiques

entre populations.

La diversité peut étre déclinée en « biodiversité ordinaire » et « biodiversité patrimoniale ». La
biodiversité ordinaire correspond a la diversité des especes en général, y compris les especes utilisées
en agriculture. La biodiversité patrimoniale prend en considération les espéeces rares et protégées
selon différents statuts de protection : une espéce peut avoir un intérét patrimonial localement sans
étre rare a I’échelle globale; inversement, une espéce peut étre trés abondante localement (réservoir
de biodiversité de I'espéce) et étre globalement rare a un plus large niveau. L’échelle a laquelle est pris

en compte ce service est donc primordiale.

L’accueil de la biodiversité d’une prairie en tant que service de support représente un enjeu
environnemental car elle constitue une caractéristique qui influence positivement ou négativement
I’ensemble des autres services (services d’approvisionnement, de régulation et culturels) qu’elle
délivre. Elle est le résultat de la combinaison de deux grands types de facteurs qui déterminent la
diversité végétale au sein des prairies permanentes : les facteurs de type climatique, édaphique ou

agronomique et les facteurs liés a la dispersion et a I'évolution des espéces (Gaujour et al., 2012).

La gestion mise en place au sein des prairies est trés importante et peut étre modulée de
maniere a préserver au mieux la biodiversité. Les pratiques extensives, comme |'absence de
fertilisation, la fauche tardive et le paturage avec un faible chargement, peuvent amener a une richesse
floristique plus élevée (Garnier & Navas, 2012; Puydarrieux & Devaux, 2013). Dans le cas d’une fauche
tardive, la coupe est réalisée apres la floraison de la plupart des espéeces, permettant ainsi la
dissémination de leurs semences. A l'inverse, la fauche précoce favorise la présence d’espéces avec un
fort taux de multiplication végétative (comme les Poacées) au détriment d’espéces pour lesquelles la

reproduction végétative est plus difficile (cas des dicotylédones ; Smith et al., 1996 ; Dumont et al.,
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2007). La fauche tardive présente également I'avantage de préserver plus longtemps une épaisseur de
couvert végétal dense permettant de dissimuler les pontes des espéces aviaires (Thiebeau et al., 2010).
Par exemple, I'accueil du rale des genéts (Crex Crex), espéce aviaire a forte valeur patrimoniale, est
favorisé par une fenaison tardive des prairies inondables du Val de Sadne (Broyer, 2001). Les pratiques
intensives (apport de fertilisants, fauches multiples, chargements élevés), a I'inverse, favorisent les
espéces compétitives avec une forte capacité de capture des éléments nutritifs et une vitesse de
croissance élevée, entrainant une diminution de la richesse spécifique des prairies (Farruggia et al.,
2008). Un abandon total des pratiques agricoles a un impact tout aussi négatif sur la biodiversité. En
se fermant, les milieux perdent leur intérét floristique. La présence et le développement d’espéces
plus ordinaires et plus compétitives sont favorisées (Dumont et al., 2007) au détriment des espéces

rares ou remarquables.

4. La qualité fourragére

L'utilisation d’un fourrage dont la valeur alimentaire répond aux besoins des animaux limite le
recours aux compléments alimentaires dans la ration et permet de réduire les colts de production et
d’accroitre I'autonomie alimentaire des systémes d’élevage herbivore (Delaby & Peyraud, 2009). Par
ailleurs, le comportement des consommateurs a changé. lls montrent de plus en plus une préférence
pour le bétail issu de filieres dites de qualité, élevé a I’herbe et sont donc plus attentifs a I’alimentation
gue regoivent les animaux (Martin et al., 2002). Nourrir le bétail uniquement avec de I’herbe ou du
fourrage véhicule une image de qualité des produits carnés et laitiers tres appréciée des

consommateurs (Gauguin & Lechevalier, 2011).

Les besoins alimentaires des animaux étant tres différents d’une espéce a une autre, et |I'élevage
de vache laitiére étant la principale activité agricole menée sur les prairies étudiées dans cette these,
nous nous focaliserons sur I'alimentation des bovins, qui ont la particularité d’étre des ruminants
herbivores polygastriques. Leur tube digestif comprend en effet trois pré-estomacs (rumen, réseau et
feuillet) précédant la caillette qui est un réservoir équivalent a I’'estomac des monogastriques (Cuvelier
& Dufrasne, 2015). La digestion et I'utilisation des aliments chez les ruminants sont modifiées par

rapport a celles des monogastriques par I'existence d’une flore microbienne dans les pré-estomacs.

L’essentiel de la digestion a lieu dans le rumen qui est le réservoir le plus volumineux (150 a 200
L chez les bovins adultes) et qui contient 70 a 75 % du contenu total de I'appareil digestif (Coordination
I.R.A.P, 1984). La transformation des aliments est réalisée par des micro-organismes du rumen
(essentiellement des bactéries) capables de digérer les parois végétales, de synthétiser des protéines
a partir de 'azote apporté par I'alimentation et des vitamines (notamment la vitamine B) et de

dégrader des substances toxiques (oxalates, cyanure, alcaloides).
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a. Les indices de la qualité fourragére

Les besoins en énergie, azote, et minéraux sont déterminés en fonction des dépenses d’énergie
du métabolisme de base pour la conservation de la masse corporelle en quantité et en qualité
(composition tissulaire et chimique) et pour leur production (croissance, engraissement, gestation ou
lactation). Ces besoins doivent étre couverts par des apports alimentaires prenant en compte les

pertes au niveau digestif et métabolique.

La quantité totale d’énergie contenue dans un aliment correspond a I'énergie brute (EB) qui
varie selon la composition chimique de I'aliment. Par définition L'énergie brute, exprimée en kilo
calorie (kcal), correspond a la quantité de chaleur dégagée au cours de la combustion de I'aliment dans
un calorimetre. Elle n’est jamais complétement valorisée par I’'animal car une fraction de celle-ci subit
des pertes digestives et métaboliques (figure I.5). Dans un premier temps, une fraction plus ou moins
importante de cette énergie se trouve perdue dans les féces. L’énergie restante est appelée énergie
digestible (ED). Lors de la digestion microbienne des aliments dans le tube digestif, environ 8 % de
I’énergie digestible sont perdus sous forme de méthane (Energie Gazeuse : EG) et environ 5 % sont
éliminés dans les urines (Energie Urinaire : EU; Vermorel, 1988). L’énergie restante, appelée énergie
métabolisable (EM), est en partie dissipée sous forme de chaleur (C), le solde étant I'énergie nette
(EN), soit I’énergie disponible pour les cellules animales. La valeur énergétique d’un aliment est
fonction de I'efficacité d’utilisation (coefficient noté k) de I’énergie métabolisable et varie selon le
stade physiologique de I'animal. Cette efficacité d’utilisation est plus importante pour I'entretien (k
allant de 66 a 76 %) que pour la lactation (k allant de 56 a 64%) et I'engraissement (k allant de 35 a 56
%) (Vermorel, 1988).

a.1 L'encombrement du fourrage

La couverture des besoins alimentaire dépend, d’'une part, de la qualité et de la quantité des
aliments apportés, et d’autre part, de la capacité des animaux a les ingérer (Capacité d’Ingestion, Cl).
Cette capacité d’ingestion est dépendante des caractéristiques de I'animal telles que sa race, son sexe,
et son age. Elle est exprimée chez le bovin en Unité d’Encombrement (UE). Par définition, 1 UE
correspond a la consommation de 1 kg de matiere seche (MS) de fourrage de référence soit une bonne
herbe de paturage dont la matiere séche est constituée de 15% de matiéres azotées totales (MAT),
25% de cellulose brute (CB) et dont la digestibilité de la matiére organique (dMO) est de 77 % (Baumont
et al., 2007). La valeur UE varie en fonction du bovin considéré. Ainsi, I'animal standard pour les Unités

d’Encombrement Lait (UEL) correspond a une vache adulte de 600 kg en lactation et produisant 25 kg
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Figure 1.6: organisation des calculs pour la prévision de la valeur alimentaire d’un
fourrage. MS: matiére seche, MAT: matiére azotée totale, Ing B — Ing L: ingestibilité bovin
pour la production de viande et bovin pour la production de lait, UEB — UEL: unité
d’encombrement bovins et lait, dCs: digestibilité a la pepsine-cellulase exprimée en % de
la MS, dMO: digestibilité de la matiére organique exprimée en % de la MS, EB: énergie
brute, dE: digestibilité de I'énergie, EM: énergie métabolisable, ED: énergie digestible, kI:
coefficient d’efficacité d’utilisation de I'EM pour la lactation, kmf: coefficient d’efficacité
d’utilisation de I'EM pour I'entretien et la production de viande, UFL- UFV: unité
fourragere lait et viande, EE: extrait éthéré, PF: produits de fermentation, MOF: matiere
organique fermentescible, DT: dégradabilité théorique des matieres azotées dans le
rumen, dr: digestibilité intestinale des protéines alimentaires non dégradées, PDIM:
protéines digestibles dans [lintestin d’origine microbienne, limitées par I'azote
dégradable (PDIMN) et par I'énergie fermentescible (PDIME), PDIA: protéines digestibles
dans l'intestin d’origine alimentaire (Baumont et al., 2009).
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de lait a 4% de matieres grasses et une génisse de 400 kg de race laitiere représente I'animal standard
pour 1 Unité d’Encombrement autres Bovins (UEB) (Andrieu et al., 1988).

La valeur d’encombrement d’un fourrage se calcule a partir de la teneur en matiére séche et en
matiéres azotées totales (MAT) (figure 1.6). Elle est liée a la teneur en parois végétales qui influence le
temps de séjour dans le rumen (Baumont et al., 1999). L'encombrement d’'un fourrage est
principalement d( aux tissus lignifiés qui restent dans le rumen tant qu’ils ne sont pas réduits par la
digestion microbienne ruminale pour passer dans le feuillet (Andrieu et al., 1988). Ainsi, des fourrages
« jeunes », moins riches en parois cellulaires et en lignine ont des valeurs d’encombrement plus faibles
gu’un fourrage constitué d’especes matures et peuvent donc étre ingérés en plus grande quantité par

les bovins.

a.2 Les unités fourrageres et la digestibilité

Dans le systeme francais, la valeur énergétique est exprimée par le systeme des Unités
fourragéres (UF) et adaptée au type de bétail. Ainsi, les Unités Fourragéres Lait (UFL) correspondent a
I’énergie nette pour les bovins a I’entretien ou en croissance modérée et les femelles en lactation. Les
Unités Fourragére Viande (UFV) désignent I'énergie nécessaire pour les bovins en croissance rapide
pour la production de viande. Par définition, la valeur d’1 UF est établie par rapport a I'énergie
contenue dans 1 kg d’orge, soit 1700 kcal pour 1 UFL et 1820 kcal pour 1 UFV (Demarquilly et al., 1996;
Baumont et al., 2007). Du fait qu’ils intégrent différents parameétres de la qualité fourragére, les UF
sont couramment utilisés par les agriculteurs en France et en Italie, mais d’autres indices sont utilisés
pour évaluer la valeur nutritive dans d’autres pays. Pour les vaches laitieres, les systemes d'indexation
peuvent étre basés sur le contenu énergétique métabolisable (systeme ARC en Grande-Bretagne,
systeme MAFF en Suéde et en Irlande), ou peuvent étre basés sur le contenu énergétique net de
I'aliment (VEM aux Pays-Bas, en Belgique, en Allemagne, en Autriche, en Gréce, en Suisse, en

Yougoslavie et NRC aux Etats-Unis) (Vermorel & Coulon, 1992).

Dans cette étude, nous nous intéresserons uniquement au systéme francais ou la valeur
énergétique est basée sur le calcul de la teneur énergétique brute des aliments pour animaux (figure
1.6 ; Vermorel, 1978 ; Vermorel & Coulon, 1992 ; Baumont et al., 2009). Le principal facteur de variation
de la teneur en énergie nette des aliments est la digestibilité de I'’énergie brute qu’ils contiennent et
qui est trés étroitement liée a la digestibilité de la matiére organique (Baumont et al., 2009). Cette
derniere dépend essentiellement de la teneur en parois végétales des plantes fourrageres et de leur
digestibilité inversement proportionnelle au pourcentage de cellulose (Baumont, 1999). La valeur de

la digestibilité de la matiere organique est obtenue grace a I'utilisation d’une régression linéaire établie
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Figure 1.7: évolution de la digestibilité (symboles en noirs reliés par des lignes
pleines) et des teneurs en parois végétales (symboles en gris reliés par des
tirets) pour 4 types de prairies caractérisées par leur composition botanique, en
fonction des stades de développement. Les stades de développement sont
définis par les stades phénologiques atteints par quelques espéeces de
référence comme le dactyle et le pissenlit (d’apres Daccord et al., 2006).
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entre la digestibilité enzymatique a la pepsine-cellulase (dCs) des fourrages et la quantité de matiéres

azotées totales gu’ils contiennent (Baumont, 1999 ; Figure 1.6).

a.3 La valeur en protéines des fourrages

Le systeme PDI (Protéines Digestibles dans I'Intestin) exprime la quantité de protéines du
fourrage digestible dans l'intestin des bovins (Baumont et al., 2007). Il est basé sur I'estimation
conjointe des protéines alimentaires (PDIA) et microbiennes (PDIM) digérées dans I'intestin gréle dont
la somme constitue la valeur PDI (Demarquilly et al., 1996). |l existe deux valeurs de PDIM : les PDIME
et les PDIMN qui correspondent respectivement au potentiel de synthése de I'aliment en énergie et
au potentiel de synthése de I'aliment en azote (Baumont et al., 2007). La somme des PDIA et des PDIME
ou PDIMN permet d’obtenir deux valeurs azotées potentielles qui prennent en compte I'apport en
azote pour couvrir les besoins des microbes dans le rumen (PDIE) et I'apport en protéines pour couvrir
les besoins du ruminant (PDIN) (Demarquilly et al., 1996 ; figure 1.6).

L'égalité des valeurs PDIE et PDIN est recherchée lors du calcul de la ration car elle permet une
valorisation optimale des glucides fermentescibles et de I'azote dégradable (Wolter, 1992 ; Baumont

et al., 2007).

b. Facteurs de variation de la qualité fourragére

b.1 La composition floristique du couvert

La valeur nutritive d’une prairie permanente est dépendante de la composition floristique du
couvert (Jeangros et al., 1994). Cette influence floristique s’explique par les différences de phénologie
entre les especes et les différences de valeurs nutritives entre espéces mesurées a un méme stade de

développement (Bruinenberg et al., 2002 ; Baumont et al., 2008 ; Duru et al., 2008).

Les prairies diversifiées riches en dicotylédones présentent une meilleure digestibilité ainsi
gu’une plus grande stabilité de la valeur nutritive au cours du temps (figure 1.7 ; Duru, 1997 ; Daccord
et al., 2006 ; Farrugia et al., 2008). En effet, il a été mis en évidence que des prairies caractérisées par
une forte proportion en dicotylédones présentaient une digestibilité plus élevée par rapport aux
prairies dominées par des Poacées (Rodrigues et al., 2007). La digestibilité des dicotylédones diminue

plus lentement au cours de leur développement par rapport aux Poacées (Duru, 1997).

Il existe également des variations de la qualité fourragere et notamment de la digestibilité chez
des especes appartenant a un méme groupe. Par exemple chez les Fabacées, la digestibilité de
Trifolium repens (tréfle blanc) est beaucoup plus élevée que celle de Medicago sativa (luzerne variété

Véla), cette derniére produisant plus de tiges que le trefle. Parmi les dicotylédones non fixatrices

18






Chapitre I - Synthése bibliographique

d’azote, la digestibilité de Ranunculus repens (Renoncule rampante) et de Taraxacum officinale
(Pissenlit) peut étre élevée (Schubiger et al., 2001 ; Bruinenberg et al.,, 2002), alors que celle des
especes de la famille des Apiacées (Ombelliféeres) caractérisées par de grosses tiges fibreuses, diminue
rapidement au cours de leur développement (Daccord et al., 2006). Il existe également une grande
variabilité de la digestibilité chez les Poacées. En effet, Carrere et al. (2010) ont mesuré, pour un méme
stade de développement, des écarts de digestibilité de la matiére séche de 174 g.kg? entre
Anthoxathum odoratum et Festuca rubra. Cette différence de digestibilité au sein des Poacées
s’explique par des stratégies d’acquisition des ressources différentes (Duru et al., 2007). Ainsi, les
especes exploitatives (telles que Lolium perenne, Dactylis glomerata, ou Poa trivialis), contiennent
moins de parois végétales et sont plus riches en protéines que les especes conservatives. A biomasse
équivalente, ces especes présentent une teneur en parois végétales plus faible et donc une digestibilité
plus importante (Al Haj Khaled et al., 2006) que celle des espéeces conservatives (comme par exemple,
Agrostis capillaris ou Festuca rubra). Ces différences diminuent apres le stade de floraison du fait de
I"augmentation du rapport tige:feuille pour I'ensemble des Poacées qui induit une réduction de la

digestibilité (Baumont et al., 2008).

Alors que la fertilisation en phosphore ou en potasse n’a que trés peu ou pas d’effet direct sur
la digestibilité et la valeur énergétique des fourrages (Demarquilly, 1977), il en est autrement de I'effet
d’une fertilisation azotée. En effet, elle favorise la croissance des Poacées mais accélére aussi le
vieillissement des tissus, et par conséquent diminue leur digestibilité (Duru et al., 2008). Les parcelles
fortement fertilisées en azote et dominées par un nombre restreint d’espéces productives conduisent
le plus souvent a des fourrages a fortes teneurs en azote (MAT) (Farrugia et al., 2008). Cependant, les
fourrages riches en matiéres azotées peuvent induire une mauvaise utilisation de I'azote dans le
rumen, dans la mesure ou la formation d’ammoniac est plus importante que la capacité de

protéosynthése des micro-organismes du rumen (Peyraud, 1993).

b.2 La conservation des fourrages

La valeur nutritive et I'ingestibilité des fourrages conservés sont déterminées avant tout par
celles du fourrage vert lors de sa récolte. Cependant, ces caractéristiques sont modifiées par les
techniques de récolte et de conservation. Par la voie de conservation séche (teneur en matiéere seche
du fourrage égale ou supérieure a 85 %), le fourrage subit des pertes en matiére seche qui résultent
de la respiration cellulaire lors de son séjour au sol, et des pertes mécaniques lors des fanages et du
pressage. Ces pertes entrainent une diminution des constituants intracellulaires (essentiellement les
sucres et les matieres azotées), une augmentation des parois cellulaires, et par conséquent une

diminution de la digestibilité. Par la voie de conservation humide (teneur en matiére seche du fourrage
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Tableau LII: principales fonctions du métabolisme faisant intervenir les minéraux et leurs effets induits
par une carence ou un exces dans I'alimentation des bovins (d’aprés Suttle, 2010).

Effets un déséquilibre alimentaire en

Eléments abréviation Rdles principaux . .
micronutriments
. . Hypocalcémie, boiterie chronique,
Squelette, contractions musculaires, , .
. L . . fractures osseuses, ostéomalacie,
Calcium Ca équilibre sanguin, composant majeur du , . p . .
lait réduction de I'absorption des oligo-
éléments
, . , . Diminution de la croissance, de la
Squelette, métabolisme énergétique, . o L .
Phosphore P . production laitiére et de la fertilité, atonie
tampon du rumen (salive) L.
uterine
, . , " . Tétanie hypo-magnésique, rétention
, . Métabolisme énergétique, contraction .yp g. 9
Magnésium Mg . placentaire, ralentissement de la
musculaire .
croissance
. . Transit digestif accéléré, alcalose, risque
. Influx nerveux, contraction musculaire, . s
Sodium Na P . de carence en Na, risque d’cedeme
équilibre sanguin .
mammaire
Réduction de la consommation de
N . fourrage et de la synthése protéique dans
Soufre S Synthese protéique dans le rumen g . .y P q
le rumen (dépilation, chute de la
production, défaut de croissance)
. . N Avortement en fin de gestation, veaux
Indispensable a la synthese des . . . L s
lode e faibles, rétention placentaire, infécondité,
hormones thyroidiennes i ) o\
défaut d'immunité
N Cofacteur de nombreuses réactions o, "
Manganese Mn . Boiterie, infécondité
enzymatiques
. Intervient comme co-facteur dans le Décoloration des poils autour des yeux,
Cuivre Cu , . . ) . . L
métabolisme défaut d’immunité, boiterie, anémie
Cofacteur du métabolisme, hormones
Zinc Zn stéroidiennes, vison, défense Dépilation, articulation douloureuse
immunitaires
Sélénium Se Anti-oxydant Myopathie, rétention placentaire
Indispensable pour la synthése de la
Cobalt Co vitamine B12 dans le rumen, elle-méme  Anémie, cachexie, troubles nerveux
indispensable a la multiplication cellulaire
Fer Fe Constituant de ’hémoglobine anémie
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comprise entre 25 et 35 %), la composition chimique est peu modifiée, seule une augmentation de la
teneur en cellulose est observée du fait des pertes sous forme de gaz se produisant lors de la

fermentation anaérobie (Baumont et al., 2009).

c. Les éléments minéraux

c.1 Les nutriments dans l'alimentation des bovins

Un élément minéral est considéré comme essentiel pour un animal lorsque son insuffisance dans
le régime alimentaire conduit a des perturbations plus ou moins graves des voies métaboliques, et que

ces dysfonctionnements cessent avec I'ajout de I'élément considéré dans le bol alimentaire.

Les éléments minéraux sont présents en quantités variables dans I'organisme et ils sont
habituellement répartis en deux groupes : les éléments majeurs (ou macroéléments) et les oligo-
éléments (ou microéléments). Les macroéléments dont I'apport alimentaire s’exprime en g.kg™* de MS
de la ration représentent plus de 80 % de I'ensemble des éléments minéraux de I'organisme animal et
sont nécessaires en quantité importante dans I'organisme. Apres des besoins évidents en carbone (C),
en hydrogene (H), en oxygene (O) et en azote (N) qui correspondent aux macroéléments majoritaires,
les autres macroéléments nécessaires dans le bol alimentaire des bovins correspondent au calcium
(Ca), au chlore (Cl), au Phosphore (P), au magnésium (Mg), au potassium (K) et au soufre (S). Le second
groupe constitue les oligo-éléments (ou éléments trace) : ils sont quantitativement moins représentés
et les quantités apportées sont exprimées en partie par million (ppm) ou en mg.kg* de MS de la ration.
Le fer (Fe), le cuivre (Cu), le zinc (Zn), le manganése (Mn), le molybdéne (Mo), le sélénium (Se), le

silicium (Si), I'iode (1), le bore (B) et le cobalt (Co) font partie de ces oligo-éléments.

Classiquement chez les bovins, les minéraux assurent des fonctions variées au sein de
I’organisme qui sont décrits dans le tableau I.1I (Suttle 2010). De maniére générale, ils contribuent a la
structure des différents tissus (squelette, muscles, architecture musculaire) et interviennent dans le
maintien des grands équilibres biologiques (acido-basique et osmotique en particulier). lls exercent
également un réle de catalyseurs comme constituants ou activateurs des systémes enzymatiques et
hormonaux et sont impliqués dans la régulation de la réplication et la différenciation cellulaire (Suttle,

2010, Meschy 2010).

c.2 Les besoins en nutriments des bovins

Les besoins en éléments minéraux (tableau L.llI) sont difficiles a déterminer du fait de

nombreuses interactions possibles entres eux. Par exemple, I'absorption du Cu peut étre inhibée par
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Tableau LIIl: Apports recommandés en minéraux pour les bovins et seuils de
tolérance (exprimés en en g.kg'! MS ou en mg.kg™? MS de la ration) (Adapté de Smart
et al., 1981; Gupta, 2001; Meschy, 2007 et Suttle, 2010).

Elément Limite de Carence Apport recommandé Limite de toxicité

g.kgt MS de la ration

Ca - 2,1210,8 -
P - 1344 -
Mg - 1,432,4 -
K - 6210 -
Na - 0,8 -
S - 2 -
mg.kg? MS de la ration
Co 0,07 0,3 10
| 0,15 0,3a0,6 0,8
Fe - 25340 400
Mn - 17a49 850
Zn 45 50 100
Se 0,1 0,1 0,5
Mo - 0,1 3
B - 10 -
pH
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Figure 1.8: disponibilité des éléments nutritifs en
fonction du pH du sol (Mérelle, 1998).
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un exces de Mo et de S (Auza, 1983). De fortes teneurs en Ca dans I'alimentation peuvent également
inhiber I'absorption de Zn (Suttle, 1991). De plus, les besoins sont différents selon I'animal considéré

(bovins pour la production de viande, vache pour la production de lait, veau, génisse) (Meschy, 2007).

Des carences ou des exces en nutriments peuvent conduire a de graves problémes pour la santé
des animaux (Muth et al., 1958 ; Bidewell et al., 2000 ; Spears et al., 2000 ; Gupta et al., 2008) telle
gue la maladie du muscle blanc induite par une carence en Se (Gupta et al, 2008). lls peuvent
également entrainer une diminution importante de la production de lait et de viande ainsi que de la
reproduction (Smith & Akinbamijo, 2000 ; Lopez-Alonzo, 2012). La supplémentation (apport de
complément alimentaire) permet de corriger les carences des animaux (Petersen, 2012). En systeme
de paturage, les quantités de nutriments apportées par le fourrage vert ou sec varient en fonction de
la composition botanique, des conditions environnementales et physiologiques des plantes ainsi que
de la gestion des prairies (Scholefield & Fisher, 2000 ; Meschy, 2010 ; Lindstrém et al., 2012). Il s’avere
alors difficile de déterminer les quantités en minéraux a apporter dans le bol alimentaire (Schelgel et

al., 2016).

c.3 Facteurs de variabilité des nutriments dans les fourrages

Les facteurs de variation de la composition minérale des fourrages sont nombreux (sol, climat,
espéces végétales du couvert, mode de gestion) et peuvent interférer les uns avec les autres (Meschy,

2010).

/. Au niveau du sol
Les teneurs en matiere organique, en argile, le pH ainsi que la salinité et I’humidité des sols sont

des facteurs affectant la disponibilité en éléments minéraux du sol (Kahari & Nissinen, 1978 ;
Paasikallio, 1981 ; Anton & Mathe-Gaspar, 2005). Parmi I'ensemble des facteurs rencontrés, Le pH du
sol est I'un des facteurs qui modifie le plus la disponibilité en éléments minéraux dans la rhizosphere
a travers des phénomenes de solubilisation et d’insolubilisation propres a chaque élément (figure 1.8 ;
Mérelle, 1998 ; Laser et al., 2007). Le sélénium, par exemple, s'est révélé peu disponible lorsque le pH
du sol était faiblement acide a neutre (entre 4 et 7) (Geering et al., 1968, Gissel-Nielsen 1971, Gissel-
Nielsen et al., 1984, Ylaranta, 1993). D'autre part, un pH de 7 favorise I'immobilisation de métaux
lourds comme le cuivre ou le zinc alors que I’acidification (pH de 4) du sol entraine une augmentation
des métaux lourds dans la végétation (Blake & Goulding, 2002). Des pH élevés peuvent également
augmenter la formation de composés complexes avec la matiere organique et la présence d’oxyde de

fer (Whitehead 2000).
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La disponibilité des éléments minéraux et par conséquent la nutrition minérale des plantes peut
également étre influencées par le niveau d’inondation du sol (Pezeshki et al., 1999). Par exemple, en
condition d’inondation prolongée, qui se traduit par une réduction du potentiel rédox et une
diminution du pH, la disponibilité du Zn augmente et conduit a une concentration plus élevée en Zn
dans les tissus des végétaux (Pavanasasivam & Axley, 1980). Sous ces mémes conditions, le fer et le
manganese sont réduits sous forme soluble et sont donc plus facilement disponibles pour les plantes

(Ponnamperuma, 1972).

ii. Au niveau de la composition floristigue
Il existe peu de données portant sur les teneurs en éléments minéraux des espéces prairiales.

Néanmoins, des études montrent que les teneurs sont tres variables selon les espéces (Whitehead,
2000 ; Linsdtrom et al., 2012). Dans une prairie semée au Danemark, Pirhofer-Walzl et al. (2011), ont
déterminés les teneurs en différents minéraux chez des especes appartenant a trois groupes
fonctionnels distincts : les Dicotylédones non fixatrices d’azote, les Fabacées et les Poacées. D'une
maniere générale, les Dicotylédones non fixatrices d’azote étaient les plus riches en macro et
micronutriments suivies par les Fabacées et les Poacées. Ces résultats ont également été observés par
d’autres auteurs (Burridge et al., 1983, Hopkins et al., 1994 ; Garci-Ciudad et al., 1997 ; Belesky et al.,
2001 ; Brink et al, 2001 ; Gupta, 2001 ; Hogh-lensen et al., 2006 ; Lindstrom et al, 2012). Ces
différences entre les groupes fonctionnels peuvent étre expliquées par I'acquisition minérale des
plantes qui est en partie régulée par les sites d’échange cationique au niveau des parois végétales,
ceux-ci étant plus nombreux chez les dicotylédones par rapport aux monocotylédones (Haynes, 1980)
Cependant, Pirhofer-Walzl et al. (2011) ont également démontré que les Fabacées se caractérisaient
par de plus fortes teneurs en N que les Dicotylédones non fixatrices d’N, grace a la capacité de ces

especes a fixer I'N atmosphérique, qui constitue alors une source supplémentaire en N.
5. Le stockage du Carbone

L’augmentation de la concentration de gaz a effet de serre (GES) observée depuis la révolution
industrielle, notamment en dioxyde de carbone atmosphérique (CO,) et en méthane (CH4), est 'une
des principales causes du réchauffement climatique et de ses multiples conséquences sur les
écosystémes terrestres (IPCC, 2013). En 60 ans, les concentrations n’ont cessé d’augmenter, atteignant
390,5 ppm pour le CO, et 1803,2 ppb pour le CHs en 2010 (figure 1.9 ; IPCC, 2013). Le CO; est le GES qui
a contribué le plus fortement au réchauffement atmosphérique, avec une contribution estimée a 80
%. Selon différents scénarios climatiques, ces concentrations devraient encore augmenter et atteindre
entre 540 et 970 ppm de CO; d’ici la fin de ce siécle (GIEC, 2007). L'anthropisation est la principale

cause de 'accroissement des émissions des GES (Soussana et al., 2013).
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M " Vignes 't”ul Hres "

Variable ~35tC/ha ~50 tC/ha

~ 80 tC/ha ~ 80 tC/ha

Figure 1.11: variation des stocks de carbone organique dans les 30 premiers
centimetres de profondeur, selon I'affectation des sols en France (ADEME, 2014).
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Le C atmosphérique ne représente qu’une petite partie du C a I’échelle de la planéte (560 Gt C),
les principaux réservoirs étant les océans (38 400 Gt C), le sol (2344 Gt C) et la végétation (650 Gt C)
(figure 1.10, IPCC, 2007 ; Stockmann et al., 2013). Le temps de résidence du carbone contenu dans les
différents réservoirs est variable (moins de 1 an a plus de 10 000 ans). C’est le carbone contenu dans
la végétation, la couche superficielle des sols ou encore I'atmosphére dont le temps de résidence est

court qui participe principalement aux flux entre compartiments.
a. Intérét des prairies pour la séquestration du C

Au niveau mondial, les émissions du secteur agricole représentent 12 % des émissions
anthropiques globales des GES (GIEC, 2014), ce qui représente entre 5,2 et 5,8 Gt CO.eq.an. En
France, les activités agricoles génerent pratiquement 20 % des émissions anthropiques nationales dont
10 % sont issues des exploitations bovines (Steinfield et al., 2006 ; Jérome, 2014). A la base de ces
systémes d’élevage, les agrosystémes prairiaux et notamment les prairies permanentes, ont été
identifiés comme ayant d’importants stocks de C et un potentiel de stockage du CO, atmosphérique

élevé.

Par définition, le « stock » de carbone des réservoirs correspond a la quantité de carbone
présente a un temps donné. Ce stock peut servir de point de comparaison mais il ne présage pas de la
capacité de puits ou de source d’un réservoir et donc de sa capacité a séquestrer ou a déstocker le C
du sol (Bernoux et al., 2006). La notion de séquestration du C est utilisée pour qualifier les phénomeénes
de transfert, de transformation et de stabilisation du C atmosphérique dans d’autres compartiments
(Bernoux et al., 2006). Un « puit de C » décrit un réservoir dans lequel la quantité de C augmente au

cours du temps. Al'inverse, une « source de C » décrit un réservoir dans lequel la quantité de C décroit.

A I’échelle mondiale, les stocks de C des prairies représentent environ 34 % du C total contenu
dans les écosystemes terrestres. Ceux des foréts sont également élevés, ils représentent environ 39 %
du C contenu dans les écosystemes terrestres, alors que ceux des grandes cultures sont beaucoup
moins importants (de I'ordre de 17 % du C terrestre ; White et al., 2000). A I’échelle nationale, 3 a 4
milliards de tonnes de C sont stockées dans les 30 premiers centimeétres des sols (ADEME, 2014). La
aussi, les niveaux de stocks se montrent tres variables selon les occupations et le type du sol ainsi que
le climat (figure .11 ; ADEME, 2014). En comparaison avec les foréts, les prairies se caractérisent par
des stocks de C considérablement plus importants dans le sol que dans la végétation (Schlesinger
1997 ; Jones & Donnelly, 2004; Soussana & Lemaire, 2014), le stock de C des foréts étant réparti de
maniére équivalente entre le compartiment végétal et le sol (White et al., 2000 ; Robert & Saugier,

2003). Ainsi, les prairies présentent un atout considérable par rapport aux foréts, car le C contenu dans
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Figure 1.12: représentation simplifiée des flux de C entre les herbivores, le
couvert végétal et les micro-organismes du sol en prairies permanentes. Les
fleches noires et rouges symbolisent respectivement les entrées de C dans le
sol et les sorties de C (adapté de Soussana et al., 2004; De Deyn et al., 2008).
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le sol a des temps de résidence plus longs que celui contenu dans la végétation, permettant un
stockage du C plus durable. Enfin, selon les estimations de Ciais et al. (2010), les prairies auraient une
vitesse de séquestration du C dans les sols trois a quatre fois supérieure a celle des foréts.
L'accroissement de la séquestration du C dans les sols des prairies constitue donc un levier de poids
dans la lutte contre la hausse des concentrations en CO, dans I'atmosphére (Cole et al., 1993 ; Percival

et al.,, 2000 ; Petri et al., 2010).

Bien que les prairies agissent en moyenne comme des puits de C, différents facteurs influengant
la séquestration du C dans le sol ont été mis en évidence (voir § 11.5.c). De plus, selon Smith (2014), les
prairies permanentes ne sont pas des puits de C infinis et seule I'amélioration des pratiques ou

|"application de pratiques judicieuses pourraient permettre aux sols de stocker plus de C.

b. Le cycle du C en prairie permanente

Le C entre dans le systéme prairial par fixation du CO; atmosphérique via la photosynthése et
quitte le systeme par respiration des végétaux et des microorganismes du sol (figure 1.12). La quantité
de C assimilée par les plantes correspond a la productivité primaire brute. La différence entre la

guantité de C assimilée et celle rejetée pendant la respiration constitue la productivité primaire nette.

Sous un régime de fauche, une grande partie de la biomasse est exportée de la parcelle lors de
la récolte du fourrage. Ces exportations peuvent étre en partie compensées par I'apport de C

organique dans les amendements (fumiers, lisier, compost) (Jérdme et al., 2013).

En prairie paturée, la plus grande partie de la production primaire nette est ingérée par les
animaux. Une partie du C ingéré est assimilée par I'organisme de I'lanimal (4 a 21 % est utilisé pour la
production de lait et environ 0,6% pour la production de viande; Jérome et al., 2013), une partie est
perdue par respiration tandis que la partie non assimilée par I'organisme (environ 25 a 40 %) est
restituée au sol sous forme d’excréments (Soussana et al., 2010). Des pertes supplémentaires de C vers
I'atmosphere se produisent également sous forme d’émissions de CH, issues de la fermentation
entérique. Une partie du carbone, restituée au sol sous forme de feces ou contenu dans la litiere et la
nécromasse racinaire, est stockée au sein du sol alors que I'autre partie est dégradée par les micro-

organismes et rejetée dans I'atmosphere sous forme de CO,.

c. Facteurs de variation des stocks de C en prairie permanente

L'intensité de fertilisation, le mode d’exploitation (fauche et/ou paturage) ainsi que la

composition floristique des prairies sont des facteurs susceptibles de modifier le cycle du C dans les
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Figure 1.13: effet de l'intensification des prairies par paturage et fauche et par la
fertilisation azotée sur la production animale, la production primaire nette, la
séquestration du C et le bilan de GES par unité de surface et par unité de production
animale. Les réponses sont normalisées a 1 pour un systéme pastoral contréle, c’est
a dire non intensifié. L'intensification des prairies combine I'apport de fertilisation
minérale azotée et I'augmentation de la densité d'élevage des animaux suite a un
changement de gestion radical. Les étoiles reliées par un trait en pointillés

correspondent a la valeur maximale pour chaque variable (Soussana & Lemaire,
2014).
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agrosystémes prairiaux et par conséquent, d’influer sur la séquestration du C dans le sol en modifiant

les entrées de matiéres organiques et leur minéralisation (Derner & Schuman 2007).

Selon plusieurs études, la diversité des espéces impacterait I'accumulation de C dans le sol
(Tilman et al., 2006 ; Fornara & Tilman, 2008 ; Steinbeiss et al., 2008 ; De Deyn et al., 2011 ; Cong et
al., 2014). Hector et al. (2002) explique que cet effet serait lié a une meilleure production végétale
correspondant a un « overyielding », c’est-a-dire que la production d’un mélange est plus importante
gue la moyenne de production de chacune des especes cultivées séparément. Pour De Deyn et al.
(2009), I'accroissement de la séquestration du C avec la diversité végétale serait lié a un « sampling
effect » a savoir qu’une plus forte diversité augmente les chances d’accueillir des especes fixatrices
d’azote. La présence de Fabacées, permettant une entrée d’azote dans le milieu qui stimule la
Production Primaire Nette et contribuerait davantage a I'augmentation de la séquestration du C dans

le sol que I'augmentation du nombre d’espéces per se.

Globalement, les effets de la gestion de la prairie sur le stockage du C varient en fonction de
I'intensité du mode de gestion (fauche, paturage, fertilisation). En se basant sur un modeéle prairial,
Soussana & Lemaire (2014) ont évalué I'effet de I'intensification du paturage, de la fauche et de la
fertilisation azotée sur la séquestration du C ainsi que sur le bilan GES exprimé par unité de surface et
par unité de production animale (figure 1.13). Les résultats obtenus montrent les compromis existant
entre les stocks de C dans le sol et la production primaire et animale en fonction de I'intensité de la
gestion. Lors d’une intensification modérée (étape 1 de la figure 1.13), les gains de production sont
associés a une augmentation transitoire des stocks de C organique du sol et la suppression
d’équivalents CO; atmosphérique. La poursuite de I'intensification (étape 2 de la figure 1.13) conduit a
une baisse des stocks de C organique du sol ainsi qu’a une augmentation des GES. Enfin, la derniere
étape d’intensification (étape 3 de la figure 1.13) débute lorsque la production diminue : les émissions

de N,0 et CHsdominent et le C organique du sol est libéré dans I'atmosphére.

Plus précisément, en cas de paturage modéré, 'augmentation de I'allocation de C vers les parties
souterraines, et 'augmentation du rapport C:N des racines induites par la défoliation, sont associées
a des effets positifs sur le stock de C organique dans le sol (Bardgett et al., 1998 ; Reeder & Schuman,
2002). Al'inverse, un paturage plus intensif, qui conduit a une défoliation plus sévere, diminue le stock
de C du sol. Cette diminution est la conséquence de la réduction de la fixation du CO; suite a la perte
de tissus photosynthétiques et une baisse du ratio C:N des racines liée a une production plus faible de

racines (Gao et al., 2007 ; Klumpp et al., 2009).
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Figure 1.14: Exemples de relations entre fonctions et traits fonctionnels chez les

plantes (Garnier & Navas, 2012).
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De maniere générale, la fertilisation azotée minérale stimule la production primaire nette de
I’écosysteme en stimulant notamment la minéralisation et la décomposition de la MO, mécanisme
connu appelé « priming effect » (Fontaine et al., 2003). Elle favorise, par conséquent, des entrées de
C mais également des sorties de C des agrosysteémes prairiaux (Ammann et al., 2007 ; Soussana et al.,
2007a; Leifeld et al., 2011 ; Fornara & Tilman, 2012). Un apport modéré de fertilisants augmente
davantage I'entrée de C dans le systéme plante-sol qu’il n"augmente la minéralisation de la MO dans
le sol. En revanche, un apport élevé d’intrants stimule la minéralisation et la décomposition de la MO
du sol, et induit par conséquent une baisse des stocks de C dans le sol. Dans les sols organiques, une
fertilisation azotée mal maitrisée peut donc engendrer des pertes de C importantes (Soussana et al.,

2007a).

IIT. De l'écologie fonctionnelle aux services écosystémiques des
prairies permanentes

1. Les traits fonctionnels

Le fonctionnement des écosystemes est régi, pour partie, par la structure et la composition
floristique des communautés végétales. Cependant, des recherches entre biodiversité et
fonctionnement des écosystemes ont mené a la conclusion que la diversité fonctionnelle, plus que la
diversité spécifique, régissait le fonctionnement des écosystémes (Diaz & Cabido, 2001 ; Hooper et al.,
2005 ; Diaz et al., 2006 ; de Bello et al., 2010). Il a ainsi été montré que I'identité, 'abondance et la
diversité des traits d’espéces étaient les principaux pilotes des processus écosystémiques (Lavorel &

Garnier, 2002 ; Diaz et al., 2004 ; de Bello et al., 2010).

Par définition un trait correspond a toute « caractéristique morphologique, physiologique ou
phénologique mesurable au niveau individuel, de la cellule a I'organisme entier, sans référence a
I’environnement ou a tout autre niveau d’organisation » (Violle et al., 2007). Afin de clarifier la
terminologie utilisée en écologie végétale, Violle et al. (2007) ont défini comme traits dits fonctionnels
les traits de la plante ayant un impact sur sa « fitness », c’est-a-dire ses capacités a croitre, se
reproduire et survivre. Selon cette définition, un trait doit pouvoir étre relié directement a une fonction
(figure 1.14). De nombreuses études se sont intéressées a la relation existante entre les traits
fonctionnels et les fonctions intrinseques de la plante (Westoby, 1998 ; Weiher, 1999 ; Lavorel et al.,
2007 ; Garnier & Navas, 2012). A titre d’exemple, la hauteur végétative de la canopée refléte la
compétition pour la lumiere entre les individus et le SLA refléte I'activité photosynthétique nette (Reich

et al., 1999).
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Tableau LIV: mise en relation des traits fonctionnels et des fonctions biologiques (non
exhaustive) chez les plantes (d’apres Lambers & Poorter, 1992 ; Cornelissen et al., 2003; Pérez-
Harguindeguy et al., 2013).

Nom anglais Nom frangais Unité Fonction étudiée
Traits plante entiére
Plant Height Hauteur de I'appareil om Aptitude a la compétition pour
g photosynthétique I'acquisition de la lumiére
RGR . . mg.glj?t . .
Relative Growth Rate Taux de croissance relative Vitesse de croissance
NAR e g.plante.m? Vitesse de croissance par unité de
Net Assimilation Rate Taux d'assimilation nette limbe.j! surface foliaire
s/R Rapport entre la masse des parties Capacité a investir dans
Shoot/Root aériennes et la masse de racines ggt I'assimilation photosynthétique ou
I’absorption des nutriments
Traits foliaires
LDMC S . N " ) .
Leaf Dry Matter Content Teneur en matiere seche des limbes gMS. gt MF Qualité des tissus foliaires
TMDI . - 3 - .
Leaf tissue Mass Density Densité des tissus foliaires g.cm Qualité des tissus foliaires
LMR Rapport entre la masse séche des limbe.g plante Aptitude a former des organes
Leaf Mass Ratio limbes et celle de la plante entiere 8 &P photosynthétiques
StA Surface foliaire spécifique cm2.g? Photosynthése
SpecifLeaf Area pecitiq £ ¥
LNC Photosynthése, qualité du fourrage,
Leaf Nitrogen Content Teneur en azote des limbes mg N.g* MS indicateur de disponibilité en azote
8 dans le sol
LPC Qualité du fourrage, indicateur de
Teneur en phosphore des limbes mg P .gt MS disponibilité de phosphore dans le
Leaf Phosph Content
eaf Phosphorus Conten ol
Lcc 4 " .
Leaf Carbon Content Teneur en carbone des limbes mg C.gt MS Qualité du fourrage
C3, €4, CAM Métabolisme photosynthétique Voie d’assimilation du CO?
NUE - , . o ,
Nitrogen Use Efficiency Efficience d’utilisation de 'azote gMS glN Capacité d’utilisation de I'azote
Trait de la tige
ssD Solidité structurelle, allométrie,
Densité spécifique de la tige mg.mm-3 défense contre les pathogénes,

Stem Specific Density

stockage du carbone

Traits racinaires

RWR
Root Weight Ratio

Rapport entre la masse séche des
racines et celle de la plante entiére

g racine .g1 plante

Capacité de prospection et
d’acquisition de I'eau et des
nutriments

Capacité de prospection et

RL - s
Longueur racinaire totale m d’acquisition de I'eau et des
Root Lengh X
nutriments
SRL Longueur spécifique racinaire m.g* MS Capacité a former des racines fines
Specific Root Lengh e P q 8 P
I max N Influx de I'azote (NO; ou NH,) mg.gl.ht Capacité d’absorption de I'azote
Traits des semences
. Aptitude a la reproduction, stratégie
Seed Weight Masse des semences par plante g semences.g ! plante P P g

de survie
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Un ensemble de traits fonctionnels clés, mesurables a I’échelle de la plante et accompagnés de
protocoles de mesures standardisés ont été proposés (tableau I.IV ; Cornelissen et al., 2003 ; Pérez-
Harguindeguy et al., 2013). Ces traits (i) présentent une relation plus ou moins directe avec une ou
plusieurs fonctions de la plante, (ii) sont faciles a observer et rapides a mesurer, (iii) sont mesurables
avec un protocole standardisé pour une large gamme d’espéces et dans diverses conditions (Garnier

et al., 2001).

Les traits peuvent étre regroupés en fonction de leur facilité a étre mesurés sur le terrain.
Weiher et al. (1999) ont introduit la notion de traits « hard » (difficiles a mesurer sur le terrain) et
« soft » (facilement mesurables) (tableau 1.V). Les premiers sont le plus souvent des traits
physiologiques relatifs au métabolisme qui refletent les fonctions des plantes de maniére assez directe.
Les traits « soft » sont plus facilement mesurables. Par exemple, le SLA, indicateur de l'activité
photosynthétique nette (Reich et al., 1999), est un trait soft plus facilement mesurable pour un grand
nombre d’especes et moins colteux a déterminer que les échanges de CO; (trait hard) mais plus
indirectement lié a la photosynthése. Les traits peuvent également étre définis en fonction de leur
réponse a des facteurs environnementaux (traits de réponse) ou selon I'effet qu’ils produisent sur les
propriétés de I'écosystéme, tels que les cycles biogéochimiques (traits d’effet ; Lavorel & Garnier,

2002 ; Garnier & Navas, 2012).

L’approche fonctionnelle basée sur I'utilisation des traits peut se faire a deux niveaux différents :
I'espéce et la communauté. Les communautés peuvent étre décrites par la valeur moyenne de traits
au sein de chacune d’entre elles. Cependant, Grime (1998) suggére que la contribution de chaque
espece d’'une communauté a une réponse écosystémique est proportionnelle a son abondance relative
et propose le « mass ratio hypothesis » : La théorie et la preuve expérimentale suggérent que la mesure
avec laquelle une espéce végétale affecte les fonctions écosystémiques est susceptible d’étre prévisible
a partir de sa contribution dans la biomasse totale® (Grime, 1998). Ainsi, la valeur moyenne d’un trait
dans une communauté pondérée par I'abondance relative des especes appelée trait agrégé ou
pondéré (cwmtraits, Community-Weighted-Mean traits), peut étre calculée a partir de la formule

suivante :

n
CMW trait = Z pi. traiti
i=1

1 « Both theory and experimental evidence suggest that the extent to which a plant species affects ecosystem

functions is likely to be closely predictable from its contribution to the total plant biomass ».

27



Tableau L.V: correspondance entre les traits « soft » et les traits « hard » et la fonction qu’ils

représentent (Weiher et al., 1999).

Fonction

Traits « hard »

Traits « soft »

1. Dispersion
dans I'espace
dans le temps

2. Etablissement
croissance des semences

3. Persistance

production de semences

capacité a la compétition

plasticité

longévité

acquisition de I'espace

réponse a la perturbation;
stress et

évitement de la

perturbation

distance de dispersion
longévité de la propagule

Masse des semences
Taux de croissance relatif

Fécondité

Effet de la compétition et
réponse

Réaction de norme
Durée de vie

Propagation

Capacité de repousse
Phénologie,

palatabilité

Masse des semences, mode de dispersion
Masse des semences, forme des semences

Masse des semences,

Surface spécifique foliaire (Specific Leaf
Area, SLA),

Teneur en eau des feuilles (Leaf Water
Content, LWC)

Masse des semences, biomasse aérienne
Hauteur, biomasse aérienne

SLA, LWC

Histoire de vie, densité des tiges
Clonalité

Capacité de repousse

Début de la floraison

SLA, LWC
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Ou pi représente la contribution relative de I'espéce i a la communauté, n le nombre d’espéces
dominantes et trait i la valeur du trait de I'espece i (Garnier et al., 2004).

En se basant sur cette hypothése, des études ont montré que le lien entre les traits des especes
et les conditions environnementales apparait plus fortement et plus clairement lorsque seules les
espéces dominantes sont prises en compte ou lorsqu’un poids proportionnel a leur abondance est
donné aux espéces (Garnier et al., 2004 ; Cingolani et al., 2005 ; Vile et al., 2006 ; Cingolani et al., 2007 ;
Cortez et al., 2007 ; Laughlin et al., 2011).

Des relations entre les cwmtraits et un certain nombre de propriétés de I'écosysteme, telles que
la composition chimique des feuilles ou la décomposition de la litiere ont été mis en évidence (Cornwell
& Ackerly, 2009). A partir de traits tels que le LDMC, Garnier et al. (2004) ont observé une relation
positive entre le fonctionnement des communautés végétales et le stock de C du sol dans une

succession post-cultural méditerranéenne.

2. Relations entre les traits fonctionnels et les SE

a. Traits fonctionnels et diversité végétale

Différents facteurs agissent sur la diversité végétale, le fonctionnement des communautés
végétales et par conséquent, sur I'ensemble des traits fonctionnels (Cruz et al., 2002). Dans cette

partie, ne seront abordés que les traits fonctionnels foliaires.

A I'aide d’une méta-analyse a I'échelle mondiale, Wright et al. (2004) ont mis en évidence un
schéma universel de gestion des ressources par la mise en évidence de covariations de quelques traits
foliaires (LMA: Leaf Mass Ratio: inversement proportionnel au SLA; Amas: photosynthetic
Assimilation rates, capacité photosynthétique ; LNC, LPC: Leaf Nitrogen and Phosphorus Content,
teneur en azote et en phosphore des feuilles ; Rmass : dark Respiration rate, activité respiratoire ; LL :
Leaf Lifespan, durée de vie des feuilles). Ces différentes corrélations sont résumées par un spectre
qualifié de « spectre d’économie foliaire » (ou LES pour Leaf Economics Spectrum). Ainsi les espéces
végétales peuvent étre situées sur un gradient d’exploitation, les espéces exploitatives caractérisées
par un fort SLA et LNC vs les espéces conservatives avec un faible SLA et LNC. Un autre trait foliaire, le
LDMC a été identifié comme étant un trait pertinent dans le gradient d’exploitation des ressources
(Wilson et al., 1999 ; Hodgson et al., 2011). Il compléte les autres traits pour discriminer les espéces

conservatives des especes exploitatives qui présentent respectivement un fort et un faible LDMC.

A I’échelle de la parcelle, les pratiques de gestion et leur intensité sont déterminantes pour le

fonctionnement des communautés végétales. Dans le cas d’une prairie de fauche, les especes doivent

28






Chapitre I - Synthese bibliographique

étre capables de repousser suite a une défoliation rase et homogéne. Les espéces a stratégie
exploitatives, qui se caractérisent par une repousse rapide, seront avantagées.

La réponse des plantes au paturage se traduit le plus souvent par des traits liés a I'architecture
des plantes (hauteur, port, extension latérale). Les especes de petite taille sont généralement
favorisées. En revanche, une augmentation de l'intensité du paturage (due par exemple a un fort
chargement) peut favoriser les especes présentant une forte capacité de repousse et une plus forte
résistance au piétinement, ce qui se traduit par un fort SLA et un faible LDMC (Diaz et al., 2001 ; Cruz

et al., 2002 ; Westoby et al., 2002 ; Cingolani et al., 2005 ; Louault et al., 2005).

En termes de groupes fonctionnels, il a été mis en évidence que les prairies fauchées étaient
dominées par des Poacées alors que les prairies paturées présentaient davantage de dicotylédones

(Farruggia et al., 2006 ; Ansquer et al., 2009).

b. Traits fonctionnels et qualité du fourrage

Les études reliant les traits fonctionnels et la qualité du fourrage se sont essentiellement
intéressées a la digestibilité du fourrage dans le cadre de prairies mésophiles dominées par des
Poacées. A I'échelle de I'espéce, plusieurs travaux ont mis en évidence une relation négative entre le
LDMC et la digestibilité (Al Haj Khaled et al., 2006 ; Pontes et al., 2007 ; Duru et al., 2008 ; Andueza et
al., 2010). Cette méme relation a été confirmée a plusieurs reprises a I'échelle de la communauté
végétale (Rodriguez et al., 2007 ; Ansquer et al., 2009 ; Michaud et al., 2012 ; Gardarin et al., 2014).
Bien que ces études définissent le LDMC comme trait le plus pertinent pour prédire la digestibilité,

Pontes (2006) a également établi une relation positive entre le SLA et la digestibilité.

La fertilisation azotée favorise les especes présentant une faible densité de tissus, telles que les
espéces exploitatives (Wright et al., 2004; Hodgson et al., 2011) caractérisées par un faible LDMC, un
fort LNC et SLA ainsi qu’un RGR élevé (Ryser & Lambers, 1995 ; Duru, 1997). Enfin, la fauche et le
paturage affectent la composition de la communauté par sélection des espéces avec une capacité de
repousse importante en relation avec une faible densité de tissus (fort SLA et LNC et faible LDMC)
(Diaz, Noy-Meir & Cabido, 2001). Un fort niveau de perturbation conduirait donc a des fourrages plus
digestes et par conséquent, de meilleure qualité (Louault et al., 2005 ; Henkin et al., 2011 ; Gardarin

et al., 2014).

c. Traits fonctionnels et stocks de C du sol

Les stocks de C du sol résultent de I’équilibre entre les entrées et les sorties de C dans le systeme.
L’approche de la séquestration du C via les traits fonctionnels a mis en évidence I'implication de traits

relatifs a la production (eg. SLA et LNC), au taux de croissance (RGR) ainsi qu’a la qualité de la litiere
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(ratio C:N) (Garnier & Navas, 2012). Cependant, les relations entre les traits foliaires mesurés a |'échelle
de I'espéce et de la communauté (cwmtraits) et le stockage du C sont difficiles a établir (Garnier &
Navas, 2012). Les processus favorisant une entrée de C élevée et une décomposition lente de la MO
du sol sont souvent contradictoires (De Deyn et al., 2008), ce qui peut rendre difficile I'identification

des traits des plantes pertinents en tant qu'indicateurs de la séquestration du C.

Les écosystémes prairiaux dominés par des plantes exploitatives (fort SLA, LNC et faible LDMC)
(Wright etal., 2004 ; Hodgson et al., 2011) peuvent tendre vers un recyclage des éléments (notamment
C et N) plus rapide. En effet, leur faible taux de MS et de lignine associés a des teneurs élevées en N
dans les tissus vont produire des litieres facilement dégradables par les décomposeurs du sol. Il en
résulte une faible accumulation de C dans la MO, ce C étant rapidement respiré par les micro-
organismes du sol (Freschet et al., 2012). Cependant, le SLA et le LNC étant positivement corrélés a la
productivité primaire nette, les especes exploitatives sont donc associées a la fois a une forte entrée
et une forte sortie de C dans le systéme (Garnier et al.,, 2004 ; Quested et al., 2007 ; Fortunel et al.,
2009). Le stockage du C est favorisé dans une prairie dominée par des plantes a stratégie conservative
(Wright et al., 2004 ; Hodgson et al., 2011), c’est a dire présentant un faible SLA et LNC et un fort LDMC,
qui limitent les pertes de C. Ces especes produisent des tissus plus riches en composés pariétaux et
ont un faible taux de décomposition (Aerts & Chapin, 2000). Les litiéres issues de ces espéeces seront
donc plus difficilement dégradables et s’accumuleront dans le sol suite a une faible minéralisation

(Bardgett & Wardle, 2003 ; Wardle et al., 2004).
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I. Présentation des deux programmes de recherche

Mes recherches ont été effectuées dans le cadre de deux projets: le programme WOW,
focalisé sur des prairies humides de Normandie, qui avait commencé avant mon arrivée en thése et
dont les premiers travaux de recherche avaient fait I'objet du stage de Master 2 de Thomas
Boulanger et le projet P2C axé sur les stocks de carbone en prairies mésophiles permanentes

fauchées.

1. Le Programme WOW

Le programme Interreg IVa transmanche « value of WOrking Wetlands » (WOW) (2013-2015)
visait a promouvoir la coopération entre différents acteurs autour de la problématique de
préservation et de gestion des marais se situant de part et d’autre de la Manche et notamment dans
le territoire du PNR des Marais du Cotentin et du Bessin (PNRMCB). Au total dix partenaires ont été
associés a ce programme dont 5 partenaires francais (I'Institution d’Aménagement de la Vilaine, le
Syndicat Mixte Baie de Somme Grand Littoral Picard, la Chambre d’Agriculture de la Somme, le Parc
Naturel Régional des Marais du Cotentin et du Bessin, I'Université de Caen Normandie), ainsi que 5
partenaires anglais (Somerset County Council (chef de file), Somerset Wildlife Trust, Devon Wildlife
Trust, Royal Society for Protection of Birds et Farming et Wildlife Advisory Group). Ce programme
s’est achevé en Octobre 2015. Il avait pour but d’identifier des solutions durables pour la

conservation des prairies de marais a travers une gestion agricole extensive.

2. Le projet P2C

Le second programme, « P2C », la Plante : Pilote de la capture et du transfert de C vers le sol
des prairies de plaine » (2015-2018), se focalise sur un service écosystémique en particulier qui est le
stockage du C dans les prairies. Le projet a été créé suite a un appel a projet REACCTIF 2 (REcherche
sur I'Atténuation du Changement ClimaTique par l'agriculture et la Foret) de 'ADEME (Agence de
I’'Environnement et de la Maitrise de I'Energie). Six partenaires sont associés a ce programme:
['Université de Caen Normandie, le PNR Normandie-Maine (PNR NM), le PNR de Lorraine (PNR L),
I'Université de Lorraine, I'Institut de I'Elevage et I'Unité de Recherche sur I'Ecosystéme Prairial (UREP)
de I'INRA de Clermont-Ferrand. Ce projet comporte trois objectifs principaux, le premier étant
d'évaluer le stockage du Carbone dans des sites pédoclimatiques différents situés au sein du PNR
MN, du PNR L et de la station expérimentale de I'INRA (ACBB SOERE) de Theix, soumis a des
pratiques de gestion (renseignements obtenus grace a la réalisation d’'une enquéte agricole dans le

cadre du Master 2 de Maxime Delavelle (2015, Université de Lorraine)). Le second objectif avait pour
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Figure 11.1: Carte de I'ensemble des Parcs Naturels Régionaux (PNR) de France (A). Les sites entourés correspondent
aux PNR au sein desquels les prélevements ont été réalisés. Le site entouré en rouge correspond a la station
expérimentale de L'INRA de Theix , (B) Localisation des 14 prairies permanentes situées au sein du PNR des marais
du Cotentin et du Bessin. Mp: Mineral soil and pastured grassland (sol minéral et prairie paturée), Mm: mineral soil
and mown grassland (sol minéral et prairie fauchée), Pp: peat soil and pastured grassland (sol tourbeux et prairie
paturée) et Pm: peat soil and mown grassland (sol tourbeux et prairie fauchée). (C) Localisation des 20 parcelles
d’étude du PNR Normandie Maine (n: Normandie; BP: Bassin Parisien, MA: Massif Armoricain). (D) Localisation des
parcelles d’étude du PNR de Lorraine (I: Lorraine) et (E) Localisation des deux parcelles d’étude situées au sein de la
station expérimentale de I'INRA de Theix (t: Theix, MC: Massif central). (source des cartes: www.parcs-naturels-
regionaux.fr).
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but d’identifier des facteurs de modulation (composition floristique, fonctionnelle, historique, mode
de gestion...) des stocks et des capacités du transfert du carbone. Enfin, le dernier objectif était
d'identifier des indicateurs (fonctionnels, floristiques ou pédologiques) de stockage et de transfert de
C. Une partie de mon travail de these effectuée dans le cadre de ce projet a porté sur le deuxieme

objectif.

IT. Présentation des sites d'étude

L'ensemble de mes travaux de recherche a été conduit au sein de trois parcs naturels
régionaux : le PNR des Marais du Cotentin et du Bessin pour le projet WOW, et les PNR de
Normandie-Maine et de Lorraine ainsi que le site expérimental de I'INRA situé dans la commune de

Theix pres de Clermont-Ferrand pour le projet P%C.

1. Le PNR des Marais du Cotentin et du Bessin

Le PNR des Marais du Cotentin et du Bessin a été classé par arrété ministériel le 14 mai 1991,
suivi de deux nouvelles chartes en 1998 (période 1998-2005) et 2010 (période 2010-2022). Il se situe
dans la région Basse-Normandie entre les départements du Calvados et de la Manche (figure 11.1A) et

représente un espace de 148 000 hectares comprenant 154 communes (Charte PNRMCB, 2010).

Le parc est situé sur deux grandes unités géologiques : le Massif Armoricain a I'ouest, édifié sur
un socle précambrien constitué de schiste et de gres datant du Briovérien, et le Bassin Parisien a I'est
correspondant a des surfaces sédimentaires représentées par des couches de calcaires séparées par
de fines couches d’argiles. Le climat de la région est océanique : il est caractérisé par des hivers doux
et humides et des étés doux (tableau Il.1).

Aujourd’hui, les marais forment un isthme reliant la presqu’ile du Cotentin au continent sur la
partie orientale du Massif Armoricain. lls sont issus de la transgression flandrienne qui a creusé de
larges vallées. Au quaternaire, les tangues et les sables ont comblé une partie de listhme.
L'accumulation de la biomasse végétale durant pres 5000 ans est a I'origine de la constitution de
tourbe qui a comblé les vallées (Boujot, 2003). Les marais de certaines vallées sont aujourd’hui
encore constitués de sols tourbeux alors que dans les marais d’autres vallées, la tourbe a été
recouverte d’argiles et de limons provenant soit d’alluvions apportés lors des inondations soit de
colluvions issus de I'érosion des sols du haut pays suite aux défrichements et aux labours
(Zambettakis et al., 2007). Les marais du Cotentin et du Bessin correspondent aujourd’hui a des
zones de dépression a faible dénivelé et proche du niveau de la mer (« pays bas ») formées par les

vallées d’un réseau de rivieres qui convergent dans la baie de Veys.
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Tableau Il.I: conditions pédoclimatiques des différents sites ou sont localisées les prairies
sélectionnées pour les études menées dans le cadre des projets WOW et P2C. Les températures
moyennes annuelles correspondent a la moyenne des températures minimales et maximales.
Les données correspondent aux stations météorologiques de Gonneville (PNR MCB), Alencon
(PNR NM), Metz (PNR L) et Clermont-Ferrand (Theix) ol a été menée la campagne de terrain, de
2014 pour le projet WOW et de 2016 pour le projet P>C. PNR: Parc Naturel Régional, MCB:

Marais du Cotentin et du Bessin, NM: Normandie-Maine, L: Lorraine (Données
météofrance.com).
PNR MCB PNR NM PNRL Theix
. Semi-
. I L Semi- .
Climat Océanique Océanique . continental
continental
montagnard
Températures
moyennes 8,9<T°<14,8 6,8<T°< 15,6 6,6<T°<15,3 7,1<T°<17,3
annuelles (C°)
Précipitations
moyennes 1049,7 608,4 704,7 617,1
annuelles (mm)
. Massif Massif
Sites . . . .. .
, . Armoricain / Armoricain / Bassin Parisien Massif Central
géologiques

Bassin Parisien

Bassin Parisien
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Les caractéristiques écologiques du parc sont reconnues a |'échelle nationale et internationale
au titre de la convention RAMSAR (couvrant une superficie de 39 000 ha terrestre et maritime) et des
directives oiseaux et habitats de Natura 2000 (couvrant une superficie de 30 000 ha de marais et
3000 ha de landes classés en Natura 2000). Inséré dans un paysage bocager, la particularité de ce
territoire dit « exceptionnel » réside dans I'importance de sa zone humide constituée de marais et de
tourbiéres représentant une superficie de 39 000 ha, ainsi que dans le capital de biodiversité qu’il
offre. En effet, le parc abrite un grand nombre d’espéces floristiques, faunistique et patrimoniales
protégées au niveau national tel que Drosera anglica ou la deuxieme population nationale de phoque
veau-marin et au niveau international (la cigogne blanche, le vanneau huppé et le courlis cendré).
Situé sur I'axe migratoire Europe du Nord — Afrique, les marais constituent une halte indispensable
pour des milliers d’oiseaux dont le bécasseau variable, la barge rousse, le courlis cendré, la sarcelle
d’hiver, le canard pilet et le canard souchet. De plus, 9 espéces de Chiroptéres (chauves-souris) donc

6 inscrites a I'annexe 2 de la directive habitat sont recensées.

2. Le PNR de Normandie-Maine

Le PNR de Normandie-Maine a été créé le 23 octobre 1975. Apres les deux premiéres chartes,
il @ été de nouveau labellisé avec un nouveau décret pour la période 2008-2020. Il couvre
actuellement une superficie totale de 262 248 hectares répartis sur 169 communes de quatre
départements : I’'Orne et la Manche en Normandie ainsi que la Mayenne et la Sarthe dans les Pays de

la Loire (figure 11.1A).

Comme le PNRMCB, le PNR de Normandie-Maine a la particularité de se trouver sur la
frontiere géologique entre le Bassin Parisien et le Massif Armoricain, méme si ce dernier occupe le
plus grand territoire. Le climat est de type océanique altéré, les écarts de températures entre |'hiver

et I'été augmentant avec I'éloignement de la mer (tableau ILI).

Le PNR NM comprend 17 sites Natura 2000 couvrant une superficie de plus de 25 000 ha. Il
posséde également sur son territoire une Réserve Naturelle Régionale (RNR) orientée biodiversité : la
clairiére de Brossolette, ainsi qu'une RNR géologique multi-sites. Les foréts et les bois couvrent 25%
de la superficie du parc. Le parc est connu pour abriter des populations encore importantes de
mulettes perliéres (bénéficiant d’'un programme européen, LIFE) et d'écrevisses a pattes blanches
(espece protégée, classée « vulnérable » en France) ainsi que pour ses populations de chiroptéres

(http://www.parc-naturel-normandie-maine.fr/).
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3. Le PNR de Lorraine

Le Parc naturel régional de Lorraine a été institué par décret du 17 mai 1974. Il couvre une
superficie totale de 220 000 hectares et comptabilise 191 communes (charte PNRL, 2015-2017). Le
PNR se scinde en deux zones distinctes a cheval entre les départements de la Meurthe-et-Moselle, la
Meuse et la Moselle. La zone ouest est limitée par les vallées de la Meuse et de la Moselle, par les
villes de Metz et de Verdun au nord et de Toul au sud. La partie orientale englobe un territoire
compris entre Chateau-Salins et Sarrebourg (figure 11.1A).

L'ensemble du parc se trouve sur le Bassin Parisien qui correspond a des surfaces
sédimentaires représentées par des couches de calcaires séparées par de fines couches d’argiles. La
région se caractérise par un climat semi-continental, avec des étés chauds et des hivers rudes
(tableau IL.1).

Deux zones humides sont reconnues au niveau international et bénéficient a ce titre d’une
convention RAMSAR. Il s’agit des « étangs de la Petite Woévre » et des « étangs de Lindre, forét du
Romersberg et zones voisines ». Le parc comprend également 16 sites Natura 2000, 150 Zones
Naturelles d’Intérét Ecologique, Faunistique et Floristique (ZNIEFF) ainsi qu’une Réserve Naturelle
Régionale sur le site des Etangs de Lachaussée formant un réseau de « réservoirs de nature »
fondamental non seulement pour maintenir les continuités écologiques en Lorraine mais aussi pour

favoriser la découverte du territoire (charte PNRL 2015-2017).

4. Le site expérimental de Theix

Le dispositif de Theix est situé dans le Puy de Déme (Auvergne, figure 1.1A). Le sol est un
cambisol avec une texture sablo-limoneuse qui s’est développée sur une roche mére type granitique.
Un premier bloc est représenté par un cambisol eutrique tandis qu’un second bloc est un cambisol
colluvique qui est composé de matériel volcanique. Le climat est caractérisé de semi-continental
montagnard (tableau IL.I).

Avant l'installation du dispositif expérimental, le site était utilisé pour une production
fourragére majoritairement destinée a I'alimentation hivernale des animaux. En 2003 et 2004, avant
I'installation du dispositif, le site a été fauché sans ajout de fertilisation minérale ou organique.
Depuis 2005, sont comparés les effets de la fertilisation minérale sur des parcelles conduites en
fauche. Les deux parcelles sélectionnées ont recu un apport en fertilisant contrasté : soit aucune

fertilisation, soit un apport de 204 kg.ha? en N, 60 kg.ha en P,0s et 200 kg.ha en K,O.
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Tableau IL.1I: description des obligations mentionnées dans les cahiers des charges des contrats MAEt (Mesures
Agro-Environnementales territorialisées) de type HE1 et HE2.

N° mesure Intitulé Cahier des charges

- Limitation de la fertilisation azotée (N) : 30 unités.hal.an!
- Absence d’apports magnésiens et de chaux
- Fertilisation phosphatée (P): 90 unités.hat.an!

Gestion extensive par - Fertilisation potassique (K): 160 unités.ha.an"! dont 60
BN_COBE_HE1 A e e o
- - fauche ou paturage unités.hat.an! maximum sous forme minérale
- Chargement maximum de 1 UGB.ha! entre le 15 Avril et le 15
Novembre

- Pas de fauche avant le 25 Juin

- Pas de fertilisation minérale NPK et organique
BN_COBE_HE2 Fauche tardive - Absence d’apport magnésiens et de chaux
- Pas de fauche et de paturage avant le 25 Juillet
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5. Sélection des parcelles

a. Parcelles d'étude du programme WOW

Les objectifs du parc des Marais du Cotentin et du Bessin sont régis par une charte. Parmi ces
objectifs apparait le maintien des pratiques agricoles dans les zones de marais pour assurer leur
pérennité et la sauvegarde des espéces qui leur sont inféodées (Parc Marais du Cotentin et du Bessin,
2010). La prise en compte de la préservation de I'environnement et le maintien d’une activité
agricole se fait notamment via les MAEt (Mesure Agro-Environnementale territorialisées). Il existe 8
types de contrats mais seulement 2 sont rencontrés dans cette étude. Il s’agit des contrats de type
HE1 et HE2 qui correspondent respectivement a une gestion extensive par le paturage ou la fauche a
partir du 25 juin avec un chargement limité a 1 UGB et a une fauche tardive a partir du 25 juillet

(tableau IL11).

La sélection des parcelles effectuée avant le début de ma thése a été réalisée en fonction des
caractéristiques du sol, de la végétation et des pratiques agricoles exercées. 14 prairies permanentes
ont été retenues pour les prélevements (figure 11.1B). Ces parcelles se distinguent entre elles par la
nature de leur sol, minéral (M, Mineral) ou tourbeux (P, Peat) et par leur gestion, paturées (p,
pastured ou g, grazed), fauchée (m, mown) ou mixte (paturées et fauchées). Ces parcelles seront
nommeées dans la suite de cette étude, en fonction de leurs caractéristiques. Par exemple, une prairie
se développant sur un sol minéral et paturées sera nommée « Mg » suivi du numéro de la parcelle.
Ainsi, les parcelles seront nommées, « Mg », Mm », « Pp », « Pg » ou « Pm »,

Parmi ces prairies, 9 présentent avec un sol de type minéral et 5 d’entre elles un sol tourbeux.
5 prairies ont été fauchées au 25 Juin (contrat MAEt de type HE1 : Mm1, Mm2, Mm3, Mm5, Pm2), 4
autres a partir du 25 Juillet (contrat MAEt de type HE2 : Mm4, Pm1, Pm2, Pm3) et 5 ont été paturées
(contrat MAEt de type HE1 : Mgl ; contrat MAEt de type HE2 : Mg2, Mg3, Pgl, Pg2) (figure 11.1B).
Pour les prairies paturées des exclos ont été mis en place pour protéger les zones d’échantillonnage

du prélevement des bovins.

b. Parcelles d'étude du projet P2C

La sélection de 32 parcelles a été effectuée a la suite d’une pré-enquéte des pratiques
agricoles et d’'une analyse de I'historique de 150 parcelles réalisée dans le cadre du Master 2 de
Maxime Delavelle (2015 ; Université de Lorraine). Les parcelles choisies sont des parcelles de prairie
permanente sur lesquelles des fauches sont réalisées depuis au moins 6 ans et qui présentent un

gradient d’age depuis I'implantation de la prairie (de + de 6 ans a + de 30 ans). Ainsi, 20 parcelles ont
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Quadrat (1m?3) (4 dans WOW et 5 dans
P2C) pour les relevés de végétation et
de prélevement des limbes pour la
mesures des traits foliaires

B | prélévements de sol (4 réplicats)

C pools de 5 anneaux (3 réplicats, 100
cm? de surface) pour les prélévements

P2C
wow de fourrage au dessus de 5 cm du sol

30cm
60 cm

Figure 11.2: représentation schématique simplifiée du protocole des relevés de la végétation et des
prélevements de la végétation et du sol mis en place sur chaque parcelle. A: les relevés de végétation et le
prélevement des derniers limbes matures pour la mesure des traits fonctionnels a été effectué dans 4 (projet
WOW) ou 5 (projet PC) quadrats de 1 m2. B: 4 prélévements de sol ont été effectués sur les demi-diagonales
de la surface d’échantillonnage, sur trois horizons (0-20, 20-40 et 40-60 cm) pour le projet WOW et sur deux
horizons (0-10 et 10-30 cm) pour le projets P2C. C: 3 prélévements de la végétation au dessus de 5 cm du sol
ont été fait sur 3 demi-diagonales de la zone d’échantillonnage. Sur chaque demi-diagonale la végétation
récoltée avec 5 anneaux de DeVries ont été poolés.
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été retenues sur le territoire du PNR MN dont 10 parcelles du c6té Bassin parisien et 6 parcelles du
coté Massif Armoricain (figure I11.1C), 10 parcelles sur le territoire du PNR L (figure 11.1D) et 2 parcelles
a la station expérimentale du SOERE-ACBB de Theix (Auvergne) ont été sélectionnées pour compléter

le dispositif (figure 11.1E).

ITI. Dispositif expérimental et analyses

Les deux campagnes de terrain se sont déroulées juste avant la premiere fauche, entre la fin
juin et début juillet 2014 pour le projet WOW et entre fin Avril et début mai 2016 pour le programme
P2C. Pour chaque parcelle, une zone homogene en termes de végétation de 100m? a été choisie pour
les préléevements (figure 11.2). lls ont été effectués de facon quasi similaire dans le cadre des deux

programmes de recherche, seule et la profondeur de prélevement de sol ont différé.
1. Relevés de végétation et mesures des traits fonctionnels

Dans chaque zone d'échantillonnage, 4 (projet WOW) ou 5 (projet P?C) quadrats de 1m? ont
été mis en place pour les inventaires de végétation afin d'estimer la couverture des especes (figure
II.2A). Au total, un ensemble de 84 et 68 espéeces ont été respectivement recensées sur les parcelles

sélectionnées pour les projets WOW et P2C (cf. annexe 1 et 2).

A partir de ces relevés, I'indice de diversité végétale de Shannon & Weaver (1949), nommé H’
a été calculé pour chaque quadrat, la moyenne des quadrats (4 ou 5) correspondant a la valeur H’ de

la parcelle. Cet indice de diversité végétal a été calculé selon I’équation suivante :
N
H = — Zpi. log2.pi
i=1

ou s et pi correspondent respectivement au nombre total d'especes et a leur abondance relative.

Selon la méthode de Pakeman & Quested (2007), les especes atteignant au moins 80% de la
couverture totale des espéces, c'est-a-dire 2 a 6 espéeces selon les parcelles étudiées, ont été choisies
comme espéces dominantes pour les mesures de traits fonctionnels foliaires. Au sein de chaque
quadrat, le dernier limbe mature (voir Cornelissen et al., 2003) de 5 individus (ou 10 pour de petites
especes comme Agrostis canina) a été collecté pour chaque espece dominante puis les réplicats ont
été poolés. Les limbes ont été conservés dans du papier filtre humidifié et maintenus au froid dans
une glaciere pour limiter leur dessechement pendant la durée du transport. Les échantillons ont

ensuite été saturés en eau et stockés a 4°C pendant 24 heures avant que ne soient effectuées les
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mesures de la surface foliaire (a I'aide d’un planimetre, LICOR 3100C) et de la masse fraiche. Apres
avoir été séchés dans une étuve ventilée a 60°C pendant 48 heures, les limbes ont été pesés pour
déterminer leur masse séche. A partir de ces premiéres données, le SLA (exprimé en cm2.g* MS) et le

LDMC (exprimé en mg MS.g'* MF) ont été calculé selon les formules suivantes :

SLA = Surface foliaire/MS
LDMC = MS/MF

Les échantillons, placés dans des bols en inox, ont ensuite été finement broyés a I'aide d’un
broyeur a oscillation (Mixer Mill MMA400 ; Retsch, Hann, Germany), puis analysés a l'aide d'un
analyseur élémentaire (EA 3000, Euro Vector) couplé a un spectromeétre de masse (IsoPrime, GV
Instrument) permettant de déterminer leur teneur en azote total pour obtenir le LNC (exprimé en mg
N.gl). Enfin, I'entropie quadratique de Rao, utilisé comme indice de diversité fonctionnelle (noté
FDQ) a été calculé a partir des trois traits fonctionnels foliaires (SLA, LNC et LDMC) a l'aide de la

macro Excel développée par Leps et al. (2006) selon I'équation suivante :

n n
FDQ = ZZpi. pj. dij
i=1j=1
Ou n est le nombre d'espéces dominantes dans |'échantillon, pi est I'abondance relative des espéces
i, pj est I'abondance relative des espéces j, et dij décrit la dissemblance fonctionnelle entre les
especes i et j. Cet indice de diversité fonctionnelle peut étre interprété comme la dissimilarité

moyenne de deux individus choisis au hasard dans I'échantillon étudié (Leps et al., 2006 ; Ricotta &

Moretti, 2011).

2. Prélevements et analyses de la qualité du fourrage

La qualité du fourrage a été évaluée a I'échelle de I'espece et de la communauté pour le
programme WOW et seulement a I'échelle de la communauté pour le programme P2C. Les espéces
dominantes, récoltées sur I'ensemble de la parcelle, ont été coupées a 5 cm au-dessus du sol afin
d’obtenir I'’équivalent d’au moins 30 g de matiere séche pour chacune d’elle. Pour les analyses a
I’échelle de la communauté, la végétation a été récoltée en utilisant la méthode de De Vries (Theau
et al., 2010) avec un anneau d’une surface de 100 m? et de 5 cm de hauteur. 3 réplicats dont chacun
correspond a un pool de la végétation récoltée avec 5 ou 10 anneaux ont été collectés sur les
diagonales de la surface d’échantillonnage (Figure 11.2C). Les échantillons ont ensuite été séchés dans

une étude ventilée a 30°C puis envoyés dans un laboratoire indépendant (Laboratoire Agronomique
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Figure 11.3: représentation schématique simplifiée des étapes de la préparation des échantillons de sol
pour la détermination des teneurs en carbone soluble du sol (HWC) et des teneurs en carbone minéral
et en carbone total du sol permettant de déterminer sa teneur en carbone organique (SOC).
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de NOrmandie (LANO)) pour effectuer les analyses physico-chimiques suivantes: la teneur en
matiere seche du fourrage (MS ou Dry Matter (DM), exprimée en % de MS), la teneur en cellulose
brute (CEL ou Crude Fibre (CF) exprimée en g.kg? MS), la matiére minérale (ou mineral matter
content, MM, exprimée en g.kg™* MS), la teneur en matiére azotée totale (MAT ou Crude Protein (CP)
exprimée en g.kg? MS) et la digestibilité a la pepsine cellulase (dCs, exprimée en %). A partir de la
mesure de ces variables, la digestibilité de la matiére organique (dMO ou organic matter digestibility
(dOM), exprimée en %), les unités fourragéres pour la production de lait (UFL ou net energy unit for
lactation (NEL)), les unités d’encombrement du fourrage pour la production de lait (UEL ou
congestion units for lactation (CUL)) ainsi que les valeurs du systéme PDI (PDIN, PDIE et PDIA) ont été

calculées.

3. Préléevements et analyses du sol

Les prélevements de carottes de sol ont été effectués quatre fois, a I'aide d’une tariere jusqu’a
60 cm de profondeur (horizons 0-20 cm, 20-40 cm et 40-60 cm) pour le projet WOW et jusqu’a 30 cm
de profondeur (horizons 0-10 cm et 10-30 cm) pour le projet P2C (Figure 11.2B). Tous les échantillons
de sol ont été stockés a 4°C en attendant d'étre traités. Pour chacun des 4 réplicats de chaque
horizon, les échantillons de sol ont été pesés et aprés un pré-tri, une partie du sol brut frais (sans
cailloux ni résidus de végétaux et d’animaux) a été prélevée pour effectuer I'analyse du carbone
soluble (figure 11.3). La teneur en C soluble a été déterminée en adaptant le protocole établi par
Ghani et al. (2003). L’équivalent de 3 g de MS de sol ont été mélangés avec 30 ml d’eau osmosée
dans un tube de polypropyléne, puis placés a une température de 80°C dans un bain-marie a
agitation (30 rpm) pendant 16 heures. Apreés centrifugation (7000 rpm) a 4°C pendant 15 minutes, le
surnageant de chaque réplicat a été filtré a I'aide d’un papier filtre Watman n°4.2 puis les 4 réplicats
ont été poolés. Les filtrats ont ensuite été lyophilisés et le résidu a été repris dans 1 ml d'eau
osmosée. Enfin, 100 pl d’échantillon ont été prélevés puis placés dans des microcapsules remplies de
poudre inerte (chromosorb ; W30-60 Mesh ; Sercon, Crewe, Royaume-Uni) pour la détermination de
la teneur en carbone soluble a I'aide d'un analyseur élémentaire (EA 3000, Euro Vector) couplé a un
spectrometre de masse (IsoPrime, GV Instrument).

Le reste du sol a été séché dans une étuve ventilée a 40°C pendant 72 heures puis pesé (figure
I1.3). Aprés avoir éliminé les débris végétaux et animaux ainsi que les cailloux présents dans le sol,
celui-ci a été tamisé a I'aide d’un tamis a mailles de 2 mm. 8 g de ce sol tamisé ont ensuite été placés
dans des creusets en porcelaine et incinéré dans un four a moufle a 400°C pendant 16 heures pour
déterminer la teneur en matieres organiques (adapté de Ball, 1964). Aprés avoir été finement broyés

(broyeur a oscillations, Mixer Mill MMA400 ; Retsch, Hann, Germany), les cendres et le reste du sol
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Figure 11.4: représentation schématique des différentes étapes de la culture en serre des 6 espéeces
prairiales (Anthoxanthum odoratum, Holcus lanatus, Lolium perenne, Phalaris arundinacea, Carex
vulpina) soumises a différents traitements d’inondation en eau (L1: niveau témoin équivalent d’'une
prairie mésohygrophile au printemps, L2: d’inondation a mi-hauteur, niveau représentatif d'une prairie
inondée I'hiver, L3: inondation en eau jusqu’a la surface du sol, niveau représentatif d’'une prairie
humide longtemps submergée).
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brut ont été analysés a l'aide d'un analyseur élémentaire (EA 3000, Euro Vector) couplé a un
spectrometre de masse (IsoPrime, GV Instrument) pour déterminer respectivement les teneurs en C
minéral et les teneurs en C total du sol.

Des prélevements de sol réalisés a la tariere au niveau de I'horizon 10-20 cm ont également
été effectués dans le cadre du projet P2C afin d’analyser la granulométrie du sol. 3 réplicats ont été
poolés de maniére a obtenir au moins 300 g de MS, puis séchés dans une étuve ventilée a 30°C
pendant 72 heures. Les échantillons ont ensuite été envoyés dans un laboratoire indépendant
(LANO, Normandie) afin de déterminer le pourcentage en argile, en sable et limons des sols ainsi que

leur pH et leur capacité d’échange cationique (CEC).

4. Expérimentation en serre (projet WOW)

Afin d’évaluer I'effet de la contrainte hydrique des prairies sur les teneurs en minéraux des
plantes, 6 especes dominantes (5 Poacées et 1 Cypéracée) de prairies mésohygrophiles a hygrophiles
ont été sélectionnées: Anthoxanthum odoratum, Holcus lanatus, Lolium perenne, Phalaris

arundinacea et Carex vulpina.

a. Conditions de culture et récolte

Les semences de ces especes, récoltées dans des prairies locales ont été mises a germer a
I'obscurité sur de la perlite avec de I'eau osmosée (figure I.4). Au stade deux feuilles, les semis ont
été alimentés pendant 15 jours avec une solution nutritive constituée de: 1 mM K;SOs, 1mM
NH4NOs, 0,4 mM KH2PO4, 0,15 mM K;HPO4, 3mM CaCly, 0,5 mM MgS0a, 0,2 mM 2 NaFe-EDTA, 1 mM
KCl, 0,1 mM CaCOs, 14 mM Hs3BO3, 5 mM MnSO4, 3 mM ZnSO4, 0,7 mM CuSO4 0,7 mM
(NH4)6Mo07024 et 0,1 mM CoCl,. Les plantules ont ensuite été repiquées sur de la tourbe prélevée
dans l'une des vallées étudiées (entreprise Florentaise, Baupte, Manche) contenue dans des pots en
PVC de 30 cm de hauteur et 15 cm de diametre (4 individus par pot). Aprés 15 jours d'acclimatation,
trois traitements de différents niveaux de contraintes en eau ont été appliqués: (i) des sols non
humides représentant la prairie mésohygrophile au printemps, arrosés seulement avec 150 ml d'eau
osmosée par jour pour compenser |'évapotranspiration (niveau L1); (ii) des sols inondés a mi-hauteur
avec de l'eau osmosée maintenue a 15 cm de hauteur sous la surface, représentant la prairie
hygrophile au printemps (niveau L2); (iii) des sols inondés avec de I'eau osmosée maintenue a la
surface du sol, représentant la prairie hygrophile longtemps submergée (niveau L3). Les 3
traitements ont été appliqués pendant 60 jours. 5 répétitions ont été réalisées pour chacune des
especes étudiées et chacun des traitements pratiqués. Pendant toute la durée de la culture, la

température diurne (de 6h a 22h) était maintenue a 20°C et la température nocturne a 15°C.
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Apres les 60 jours de traitement, les parties aériennes des quatre individus contenus dans
chaque pot ont été coupées a une hauteur de 5 cm de la surface du sol et regroupées pour constituer
un seul échantillon. Apres avoir pesé les échantillons a I'état frais (MF), les échantillons ont été
placés dans une étuve ventilée a 40°C pendant 72 heures, pesés a nouveau (MS) puis broyés en fine
poudre dans des bols en inox a I'aide d’un broyeur a oscillations (Mixer Mill MM400, Retsch, Haan,

Allemagne).

b. Dosage des nutriments

Afin de déterminer la composition en nutriments des parties aériennes, une minéralisation par
voie humide en systeme fermé a été réalisée. 40 mg de matiere séche ont été placés dans un
réacteur en téflon de 50 ml avec 800 ul de HNOs concentré (qualité Optima Grade, Fisher), 200 pl de
H,0, (qualité PlasmaPURE Plus 30-32%, SCP Science) et 1 ml d'eau ultrapure.

Un standard interne (dans un tube PEP de 50 ml : 1 ml d’HNOs (qualité Optima Grade, Fisher),
125uL de solution mére Ga (Gallium) a 1000 ppm (Plasma CAL, SCP Science), 25 uL de solution mére
de Rh (Rhodium) a 1000 ppm (Plasma CAL, SCP Science), 25 uL de solution mere d’Ir (Iridium) a 1000
ppm (Plasma CAL, SCP Science) complété a 50 ml avec de I'eau ultrapure) a été ajouté a tous les
échantillons ainsi que dans un réacteur ne contenant pas d’échantillon.

Le dosage d’'un élément est effectué par rapport a un standard interne, ce qui permet de
s’affranchir des pertes susceptibles de se produire lors de la préparation des échantillons. Enfin, pour
évaluer la justesse des résultats, une poudre végétale de feuille de citronnier (CRM NCS ZC73018:
Citrus Leaves — Sylab) a été utilisée comme standard de référence.

Les réacteurs ont ensuite été placés dans un four a micro-ondes (Anton Paar) pendant 2
minutes a 130°C puis pendant 30 minutes a 190°C. Cette étape permet d’accélérer la réaction
chimique. Aprés minéralisation, le dép6t minéral a été repris dans 50 ml d'eau ultrapure puis filtré a
['aide d'un filtre Téflon de 0,45 um.

Les échantillons ont ensuite été analysés a I'aide d’un spectrométre de masse haute résolution
a couplage inductif avec une torche plasma (HR-ICP-MS, Element 2tm, Thermo-Fisher) permettant la
guantification de 19 éléments (Bore (B), Sodium (Na), Magnésium (Mg), Aluminium (Al), Silicium (Si),
Phosphore (P31), Soufre (S32), Potassium (K,) Calcium (Ca), Manganese (Mn), Fer (Fe), Cobalt (Co),
Nickel (Ni), Cuivre (Cu), Zinc (Zn), Sélénium (Se), Molybdene (Mo), Cadmium (Cd) et Plomb (Pb)).
L'azote (N) a également été quantifié a I'aide d'un analyseur élémentaire (EA 3000, Euro Vector)

couplé a un spectrométre de masse (IsoPrime, CV Instrument).
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IV. Analyses statistiques

Les analyses statistiques ont été réalisées a I'aide du logiciel libre « R » (R Development Core
Team, versions 3.3.2 et 3.4.4, 2016). Sur I'ensemble des chapitres, plusieurs ACP (Analyses en
Composantes Principales) ont été calculées. Celles-ci ont notamment permis d’établir des relations
entre les especes et les indices de qualité fourragere, de classer les espéces en fonction de leur
teneur en minéraux ou encore de comparer des prairies sur la base de services écosystémiques
gu’elles fournissent. Une AFC (analyse factorielle des correspondances) a également été réalisée a
I'aide du package « FactoMineR » dans le but de comparer les prairies sélectionnées dans le projet
P2C en fonction des espéces recensées lors des relevés de végétation.

Lorsque les résultats étaient pertinents, des relations entre les traits fonctionnels et les indices
de qualité fourragére ou les indices représentatifs des services écosystémiques ont été évaluées avec
des tests de corrélation de Pearson et des régressions linéaires simples (package « RCmdr »).

Enfin, les différences de biomasse végétale et du contenu minéral des espéces cultivées en
serre selon le niveau de submersion en eau ont été évalués a I'aide d'un test Anova a deux facteurs,
apres vérification de la conformité de la normalité. Les valeurs significativement différentes ont été

déterminées en utilisant le test de Tukey (package « RCmdr »).
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Relation entre les traits fonctionnels et la qualité du fourrage a

I'échelle de I'espéece et de la communauté en prairies humides

Préambule La qualité du fourrage est I'un des services d’approvisionnement les moins étudiés en
prairies humides. En prairies mésophiles, I'analyse de traits fonctionnels foliaires a déja été employée
pour expliquer les relations entre le fonctionnement des communautés végétales et la qualité du
fourrage. Des relations entre le SLA ou le LDMC ont été établies avec la digestibilité des fourrages. En
plus de I’évaluation de la valeur fourragere des espéces et de la communauté végétale en prairies
humides, cette étude a pour objectif de chercher des proxies de la qualité du fourrage a travers les
traits fonctionnels foliaires, et notamment de vérifier si les relations établies en prairies mésophiles

sont également valables en prairies humides.

Principaux résultats La digestibilité a la pepsine cellulase (dCs) et la teneur en protéines brutes (CP,
deux indices non corrélés, ont été choisis pour estimer la qualité du fourrage des espéces. A I'échelle
de lI'espece, le SLA semble étre le meilleur trait pour estimer la dCs pour les dicotylédones, les
cypéracées et les joncacées, alors que le LDMC semble plus pertinent pour les poacées. A I'échelle de
lacommunauté végétale, la dC moyenne pondérée, estimée par ces deux traits foliaires selon le groupe
fonctionnel de I'espéce, constitue une approximation intéressante. La CP semblait plus liée au LNC. Ce
trait peut étre utilisé comme proxy de la CP a I'échelle de I'espece mais semble beaucoup moins

pertinent a I'échelle de la communauté.

Ces résultats ont été soumis sous forme d’article intitulé « Plant trait to fodder quality relationships at
both species and community levels in wet grasslands » au journal Ecological indicator. L’article est

actuellement en cours de révision (révisions mineures).
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Abstract

Wet grasslands are now widely recognized as providing many ecosystem services. Wet
grasslands are still endangered by both conversion to improved grasslands or crops, and abandonment
due to the difficulties associated with exploiting such constrained lands. This paper focuses on forage
quality, which is one of the most poorly studied provisioning services of wet grasslands. We tested if
the relationship between functional traits (Specific Leaf Area (SLA), Leaf Dry Matter Content (LDMC)
and Leaf Nitrogen Content (LNC)) and forage quality established for mesophilic grasslands are valid for
wet grasslands. This study was conducted both at the species (44 grassland species) and the
community scale. Besides evaluation of both the grassland species and the plant community fodder
values for cattle feeding, our aim was to look for proxies of fodder quality through plant functional
traits. Pepsin cellulase digestibility (dC) and crude protein content (CP), two uncorrelated indices, were
chosen to estimate species fodder quality. At the species scale, SLA seems to be the best trait to
estimate dC for forbs, sedges and rushes, while LDMC seems more pertinent for grasses. When
considering communities, the weighted mean dC, estimated by these two leaf traits according to the
species functional group, constitutes an interesting proxy. CP seemed more linked to LNC. This trait

allows an estimation of CP at the species scale but is much less relevant at the community scale.

Keywords
Crude Protein, LDMC, LNC, Pepsin Cellulase digestibility, Plant community, Provisioning Services, SLA.
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I. Introduction

During the 20th century more than half the world’s wetlands have disappeared; they are now
reduced to small areas estimated between 5.3 (Matthews and Fung, 1987) and 12.8 million km?
(Finlayson et al.,, 1999). Wetlands constitute habitats for plants, breeding waders and arthropod
biodiversity (Durant et al., 2008; Krause et al., 2011; Moeslund et al., 2013; Hayes et al., 2015) and
provide many ecosystem services (sensu MEA, 2005) such as flood regulation and water purification
(Zedler and Kercher, 2005; Verhoeven et al., 2006; Maltby and Acreman, 2011; Maltby et al., 2013),
or carbon sequestration (Adhikari et al., 2009; Howe et al., 2009), which all justify their conservation.
Wet grasslands, like many other semi-natural habitats, have suffered from land use changes (Poschlod
et al., 2005; Henle et al., 2008; Brémond et al., 2013). On the one hand, the intensification of
agricultural management practices has replaced wet grasslands by common habitats and, on the other
hand, many wet grasslands have been abandoned because of the difficulties in exploiting such
constrained lands. Wet grassland conservation depends on the ability to combine provisioning services
that result in agricultural benefits with supporting and regulation services. This study took part in the
European Interreg IVa project “value of WOrking Wetlands”, which brought together researchers,
farmers, socio-economic and political stakeholders from France and England with the ambition to find

pathways for long-term sustainable development of livestock farming in these habitats.

Despite a widespread distribution of wetland areas, the feeding values of forages from wet
grasslands have been poorly studied. Forage quality can be assessed through the measurement of
parameters such as crude fibre, mineral matter content, crude protein or digestibility. Other indices,
more specific or more integrative, are calculated on the basis of equations that were often established
for rye grass or productive grasslands. Net Energy (NE), for example, relies on the calculation of the
gross energy content of the feedstuff, the digestibility of organic matter and the ratio of metabolizable
energy to digestible energy (Vermorel, 1978; Vermorel et Coulon, 1992; Baumont et al., 2009). It takes
into account the amount of energy ingested that the animal is able to use to fulfil its growth,
maintenance and production output for dairy or meat production. These indices such as energy units,
congestion units or digestible proteins indices do not reach consensus and imply equations that differ
between countries (Vermorel and Coulon, 1992). In addition, as equations were, at best parameterized
on productive mesophilic permanent grasslands, it is likely that the relationships between crude fiber,
crude protein, pepsin cellulase digestibility in a one hand and the real digestibility and therefore
metabolizable energy on the other hand, are not the same in wet grasslands whose floristic

composition diverges clearly.
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Several factors such as pedoclimatic conditions (Rodrigues et al., 2007; Craine et al., 2010) and
mostly grassland floristic composition (Baumont et al., 2007) affect the forage feeding value (Tallowin
and Jefferson, 1999; Bruinenberg et al., 2002). Management practices can also modulate the forage
quality. Among them, the time of grazing or mowing is determinant as it is linked to species
phenological stages; plants, particularly grasses, tend to become less digestible as the growth season
progresses (Bruinenberg et al., 2002; Duru et al., 2008; Carrere et al., 2010). Nitrogen fertilization,
which modifies the floristic composition of communities (Duru, 1997; Rodrigues et al., 2007), as well
as forage harvesting, conditioning and conservation practices, also all affect the forage feeding value

(Demarquilly et al., 1998; Baumont et al., 2009, 2011).

Functional trait approaches (see Violle et al., 2007) offer opportunities to understand the
functioning of species and plant communities. Grime et al. (1997) have identified relevant leaf traits
when analysing plant acquisition versus conservation of resources. Later, in their Leaf Economic
Spectrum, Wright et al. (2004) have demonstrated a trade-off between the exploitative strategies of
fast growing species in productive habitats and the conservative strategies of slow growing species in
unproductive conditions according to leaf traits. Exploitative species characterized by high Specific Leaf
Area (SLA) and high Leaf Nitrogen Content (LNC) have leaf tissues of low density, high photosynthetic
activity, and thus high Relative Growth Rate (RGR). Such species generally dominate in productive
environments (Wright et al., 2004). In contrast, in nutrient-poor environments, “conservative” species
possess low SLA values, thick leaf tissues, and low RGR and photosynthetic activities, but a strong
ability to conserve nutrients in their tissues (Wright et al., 2004). Another trait, Leaf Dry Matter Content
(LDMC), which is negatively correlated with SLA and LNC, has been identified as an alternative trait to
characterize plant strategies (Wilson et al., 1999; Hodgson et al., 2011). At the species scale, several
authors (Al Haj Khaled et al., 2006; Pontes et al., 2007; Duru et al., 2008; Andueza et al., 2010) have
established a link between plant functioning and forage quality by demonstrating a negative
relationship between digestibility and LDMC, which indicates that exploitative species produce more
digestible forages than conservative species. Such an approach also is relevant at the community scale.
The “mass ratio hypothesis” (Grime, 1998) suggests that species traits affect ecosystem functioning in
proportion to their contribution to the plant community. Community Weighted Mean (CWM) traits
can thus be determined at the plant community scale by weighting species trait values by species
relative abundance (Garnier et al., 2004). For example, the study conducted by Gardarin et al. (2014)
across French grassland from subalpine sites to the Mediterranean region has established a negative
relationship between CWMpmc and digestibility at the community level for 6 of the 9 selected sites,
excluding the oceanic marsh grasslands of St Laurent de la Prée in particular. Wet grasslands are

distinguished from mesic grasslands by their floristic composition, such as the greater abundance of
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forbs, sedges and rushes, or the presence of helophyte and hydrophyte grasses that can induce a

different plant community functioning.

Relationships between plant functional traits and forage quality have been established for
mesophilic temperate grasslands and this paper investigated the validity of these relationships for wet
grasslands. We focused both on species, by sampling a large range of dominant species from wet
grasslands, and the plant communities of a set of grasslands. The aims of this study are (1) to establish
from our data a pattern of relationships between fodder quality indices and leaf traits; (2) to evaluate
the fodder quality of wet grasslands of western France at both the species and community scale; and
(3) to identify leaf traits relevant for linking to indices of forage quality both at the species and the

community scale.

IT. Materials and Methods

1. Site description

The Cotentin and Bessin marshes form an isthmus linking the Cotentin peninsula to the mainland
on the eastern part of the Armorican Massif in western France. The Cotentin and Bessin marshes
correspond to zones of depression with low levels close to sea level. The marshes of some valleys are
made up of peaty soils, whereas in other valleys the soils are considered to be mixed; peat has been
covered with various layers of clay and silt (Boujot, 2003; Zambettakis et al., 2007). The Regional
Natural Park “Marais du Cotentin et du Bessin”, a territory of 1200 km?2including 300 km? of marshes,
was one of the areas selected for the Interreg Europe project “value WOrking of Wetlands”. It consists
of large marshes that include a Ramsar site and Natura 2000 sites designated for both the Birds and
Habitats Directives (PNRMCB, 2010). Flooding occurs each year in winter and early spring on the wet
grasslands (https://www.parc-cotentin-bessin.fr/files/ged/30-atlas-pnrmcb.pdf). In order to maintain
agricultural activities in the marshes (mainly milk production) with limited impacts on the
environment, farmers can benefit from two “Agri-Environmental Schemes” that include extensive
management practices of grazing or mowing. These practices include either (1) restriction of N-P-K
fertilization (30 — 90 — 180 kg.ha?), a livestock density limited to 1 unit (1 cattle for 10000m?) and a
moratorium on hay harvesting before 25 June (the HE1 contract), or (2) no fertilization and late

mowing from 25 July (the HE2 contract).

The field study was carried out from June 17 to July 3, 2014 on 14 permanent grasslands,
flooded during winter. The more distant plots were separated by 30 km and the grasslands were

therefore subjected to similar climatic conditions. They were chosen to represent different soil types
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Table I: Type of soil, management regime and vegetation characteristics of the 14 grassland
stations. The dominant species are those that represent at least 80% of the relative cover. The
relative cover (RC%) of the three main functional groups is presented.

Grassland Type of  Management . . Grasses  Forbs  Sedges and
station soil regime Dominant species RC% RC% rushes RC%
Agrostis canina
Mixed Ranunculus flammula
Mp1l soil Lysimachia vulgaris 57.7 30.7 11.6

Phalaris arundinacea
Juncus acutiflorus
Mixed Agrostis canina
. Agrostis stolonifera
Mp2 soil pastured Poa trivialis
(1 UGB Glyceria fluitans

Mixed maximum) Agrostis stolonifera
Mp3 soil Holcus lanatus 73.7 299 a1

Lolium perenne
Ranunculus repens

98.8 0.2 1.0

Mixed Agrostis stolonifera
Mp4 soil Alopecurus geniculatus 72.0 18.5 9.5
Ranunculus flammula

Mixed Agrostis stolonifera
Mm1l soil Holcu; lanat'us 78.7 213 0
Glyceria maxima
Ranunculus repens
Glyceria maxima
Mixed Phalaris arundinacea
B Mentha aquatica
Mm2 soil Ranunculus repens
Carex riparia
Carex vulpina
Mixed Agrostis stolonifera
Hordeum secalinum

Mm3 soil Late mowing 86.1 12.7 1.2

. Lolium perenne
(from 25 july) Phleum pratense

Agrostis canina
Mixed Phalaris arundinacea
. Calystegia sepium
Mm4 soil Symphytum officinale
Thalictrum flavum
Carex acuta
. Agrostis canina
Mixed Lotus pedundulatus
Mm5 soil Carex acuta 32.5 26.0 41.5
Carex echinata
Carex vulpina
Agrostis canina
Circium anglicum
. Hydrocotyle vulgaris
Ppl Peat solil pastured Carex echinata
(1UGB Juncus acutiflorus
maximu m) Juncus articulatus
Agrostis canina
Pp2 Peat soil Holcus lanatus 58.4 53 36.3
Juncus acutiflorus
Molinia caerulea
Pm1 Peat soil Carex binervis 39.5 15.0 455
Juncus acutiflorus
Anthoxanthum odoratum
PmM2 Peat soil Late mowing Holcus lanatus 85.0 4.3 10.7
(from 25 july) Glyceria fluitans
Anthoxanthum odoratum
Pm3 Peat soil Holcus lanatus 798 118 8.4
Cynosorus cristatus
Plantago lanceolata

26.8 32.9 40.3

43.3 43.5 13.1

27.3 45.2 27.5




(mixed or peat soils), plant communities and management practices (extensive grazing or late mowing)
(Table 1). For each grassland, a 100 m? sampling station corresponding to the dominant homogeneous
plant community was chosen. Stations were enclosed to prevent wandering livestock from accessing

the area.

2. Forage quality analysis

Forage quality measurements were assessed both at the species and the community scales. A
set of 44 plant species, each collected in one to five sites (resulting in 60 samples), was chosen to
encompass the main dominant species of the wet grasslands in the Regional Natural Park territory.
Samples of each species were cut 5cm from the ground with enough material collected from across
the grasslands to reach 30g of dry mass for each species. For the analysis of the whole community,
vegetation was collected using the method of De Vries (Theau et al., 2010) using a 100 cm? ring at a
height of 5 cm from the ground. Three replicates (each consisting of a pool of 5 rings) of vegetation
were collected on the diagonals of the sampling area. Samples were then dried at 30°C in a ventilated
chamber and sent to an independent laboratory (Laboratoire Agronomique De Normandie (LANO)) for
physico-chemical analysis and the determination of various feed value indices using equations
developed by the National Agricultural Research Institute (INRA). A set of indices corresponds to
measured parameters: dry matter content (DM), crude fibre (CF), crude protein (CP), mineral matter
content (MM) and pepsin cellulase digestibility (dC). The other indices were calculated from the
previous chemical indices (Baumont et al., 2009). The net energy unit for lactation (NEL) takes into
account the amount of energy ingested that the animal is able to use to cover its growth, maintenance
and production output for dairy production. By definition, the value for 1 NEL is established by
comparison with the energy contained in 1 kg of barley (1700 Kcal for 1 NEL : Vermorel, 1978;
Demarquilly et al., 1996; Baumont et al., 2007). The congestion unit for lactation (CUL) is calculated
from DM, CP and dC. It allows prediction of the amount of forage ingested. The feed value of forage is
also expressed by digestible protein in the small intestine (DPI) derived from CP values; digestible
protein of food origin (DPIA), digestible proteins derived from the N supplied by the food (DPIN),
digestible proteins derived from the energy provided by the food (DPIE) (Demarquilly et al., 1996).

3. Vegetation surveys and functional leaf traits

Vegetation surveys and samplings were carried out from the end of June until the beginning of
July, just before the first harvest (mowing or grazing). In each sampling station, 4 quadrats of 1 m?
were established for vegetation surveys to estimate species cover. Following the method of Pakeman

and Quested (2007), species that reached at least 80% of the total species relative cover, i.e. 2 to 6
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Fig. 1. Principal component analysis (PCA) of fodder quality indices of the species. Representation of
species identified according to their functional group (a) and correlation matrix of indices of forage quality
(solid lines) as variables and leaf traits (dotted lines, italics) as complementary variables (b). DM: dry
matter content, CF: crude fibre, CUL: congestion unit for lactation, CP: crude protein, dC: pepsin cellulase
digestibility, NEL: net energy unit for lactation, DPIA: digestible protein of food origin, DPIN: digestible
proteins allowed by the N supplied by the food, DPIE: digestible proteins allowed by the energy provided
by the food, and MM: mineral matter content.



species depending on the station, were selected as the dominant species for trait measurements
(Table I). For each quadrat and each dominant species, the last mature leaf (see Cornelissen et al.,
2003) of from each of 5 individuals (or 10 for very small species such as Agrostis canina) were collected
and pooled. The samples were then water saturated and stored at 4°C 24h before the measurement
of leaf area (planimeter, LICOR 3100C) and fresh mass. After being oven-dried at 60°C for 48 hours,
leaves were weighed to assess dry mass and then calculate SLA and LDMC. After grinding, the limbs
were analysed using an elementary analyser (EA 3000, Euro Vector) coupled to a mass spectrometer
(IsoPrime, GV Instrument), which gives access to the nitrogen mass content, to obtain LNC (Leaf

Nitrogen Content, expressed in a dry mass basis).

4. Statistical analyses

The statistical analyses were performed with R software (R Development Core Team, version
3.3.2, 2016). In order to establish relationships between the species and the fodder quality indices, a
principal component analysis (PCA) was carried out. For PCA construction, species were ordered based
on forage quality variables and functional leaf traits were added as complementary variables.
Correlations between leaf traits were assessed with Pearson correlation tests. Then, to relate leaf traits
to fodder quality indices, taking into account the membership of a species in a functional group, linear
models (Im) were used. Linear models were also used to analyse the relationships between fodder
quality indices directly measured on forage and community weighed mean indices estimated from leaf

traits, taking into account the soil type and the management regime.

ITI. Results

1. General pattern of species fodder quality indices and leaf trait

relationships

The two leading axes of the PCA gathering the 60 species samples characterized by their fodder
quality indices accounted for 82% of the inertia and permitted discrimination between species
belonging to three functional groups, mostly along the first axis: sedges and rushes, grasses, forbs (Fig.
1a). Along the first axis, congestion index (CUL) and crude fibre (CF) content were linked together, and
they were negatively correlated with net energy unit index (NEL) as well as mineral matter content
(MM) and pepsin cellulase digestibility (dC) (Fig. 1b). Indices linked to crude protein (CP), digestible
proteins derived from the N supplied by the food (DPIN) and digestible protein of food origin (DPIA)
seemed linked and contributed, through the second axis, to species dispersion within each functional

group. These three indices are uncorrelated with the others and thus represent a complementary
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aspect of fodder quality. Digestible protein derived from the energy provided by the food (DPIE)
contributed to both axes. Forbs seemed characterized by better forage quality values than
monocotyledons with higher NEL, dC, MM and DPIE and lower CF and CUL. Among monocotyledons
the sedges and rushes group was characterized by lower fodder values than grasses with the highest
CF values. From this PCA analysis, we have chosen to focus on two indices that presented as relevant
variables to discriminate species fodder value: (i) dC, which was correlated positively or negatively with
many of the other fodder quality indices and summarized the meaning of the first axis; and (ii) CP,
which was highly correlated with DPIN and DPIA and summarized the meaning of the second axis.
Moreover, these two indices are measured while others such as NELand DPIN are calculated; therefore

focusing on dC and CP limits the uncertainties that are linked to the equations used such calculations.

Among the three leaf traits, SLA and LNC were positively correlated (r= 0.62, p<0.001) while LDMC
was not significantly correlated with either of the other two traits (r= 0.05, ns. and r= 0.13, ns. with
SLA and LNC respectively). These traits added as supplementary data in the PCA were poorly
represented by the two first axes (Fig. 1b) and LNC and SLA, in particular, were better represented by
additional axes (data not shown). Nevertheless, SLA and LDMC seem more relevant for investigating

relationships with the fodder indices linked to dC and LNC for the fodder indices linked to CP.

2. Overview of species and community fodder quality values

Measured dC values of species varied from 35% (Schoenus nigricans) to more than 70% (Cirsium
dissectum, Calystegia sepium, Plantago lanceolata, Ranunculus sp), with mean values (+ se) for sedges
and rushes, grasses and forbs of 42.3% (+ 6.8), 49.3% (+ 6.8), and 69.2% (+ 15.1), respectively. Indeed,
some forbs that are often not eaten by cattle during the summer developmental stages showed low
values close to those of sedges (Oenanthe silaifolia, Rumex acetosa). At the community scale, the
measured dC values of forages ranged from 43 to 64%. dC did not allow differentiation between
forages obtained from peat soils from those harvested from mixed soil, nor did it allow differentiation

between forages from mowed and grazed grasslands.

CP values ranged from 47 to 116.6 g.kg™. The three functional groups showed more variable
values than for dC, with 74.5( + 15.6), 67.9 (+ 22.1), 87.9 (* 26.9) g.kg* for sedges and rushes, grasses
and forbs, respectively. For example, values measured for grasses varied from 42 g.kg? for
Anthoxanthum odoratum (at its late reproductive stage in July) to 116.6 g.kg* for Glyceria fluitans (at
its vegetative stage in July). At the community scale, forage CP values ranged from 55 to 116 g.kg™.
Grasslands developed on mixed soils presented the largest range of values; the highest CP values

characterized mixed soil pastured grasslands whereas the lowest values were obtained from mowed
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Table Il Linear models for dC (A) and CP (B) involving three leaf traits (SLA, LDMC and LNC) and the
three functional groups (Forbs, Grasses and Sedges and Rushes). (***: p < 0.001, **: p<0.01, *:
p<0.05, ns: non significant).

Forbs / Forbs /
Intercept SLA LDMC LNC Grasses Sedges & R? F value df
Rushes
A
- - 0.6
* _ * *kKk
dc 67.93 0.0573 0.0425 14635 16.84%%% 6 26.85 55
dC (Forbs) 58.46 0.0232* ns 0i4 6.73** 19
dC (Forbs) 33.08 0.1932** Ois 8.78** 20
- 0.3 .
dC (Grasses) 69.12 ns 0.0473%* 5 5.33 93
- 0.3 .
dC (Grasses) 68.37 0.0467%* ) 11.10 24
dC (Rushes & - 0.6 -
Sedges) 34.61 0.1189 ns 5 8.758 9
dC (Rushes & . 0.6 .
Sedges) 33.18 0.1166 6 19.33 10
B
- 0.4
*k*k *kk
CP 53.71 1.7917 26.30%+* ns 0 12.54 56
CP (Forbs, 0.9
Rushes & 50.68 1.8095*** 2 13.26%**
Sedges) 32
CP (Grasses) 20.45 2.0565*** 064 16.06*** 24
70 100
° @ 90 A O Forbs .
60 - o c?g 50 | g o
50 - o o 70 A
o, o
- o o o 60 A
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o Grasses
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Fig. 2. Relationships between dC (pepsin cellulase digestibility) and LDMC (Leaf Dry Matter Content) for grasses
(a) and between dC and SLA (Specific Leaf Area) for forbs and sedges and rushes (b) of single species. The
Forbs group is represented by white squares, the Grasses group by white circles and the Sedges and Rushes
group by black circles.



grasslands on mixed soil. CP values of grasslands established on peaty soil were similarly high,

whatever the management practice.

3. Relationship between functional traits and dC at the species and

community scales

The relationships between single species pepsin cellulose digestibility (dC) and species
functional traits have focused of both SLA and LDMC, which seemed relevant according to the PCA.
Both traits appeared related to dC but these relationships, analysed by a linear model, varied
depending on the functional group considered (Table llA). For grasses, LDMC was the only significant
trait to link to dC, while SLA was the only trait that established a significant relationship with dC for

forbs on a one hand, sedges and rushes in the other hand.

The equations obtained through the linear models between dC and SLA for forbs and sedges and
rushes and between dC and LDMC for grasses (Fig. 2, Table lIA), can be used as proxys to estimate dC
values. dC was then estimated at the community level by weighting the estimated dC with the relative
cover of the main species in each plant community following the method used to calculate a
community weighted mean trait (Fig. 3). At the community level, linear models were used to analyse
the relationships between measured dC and the CWM of dC estimated through leaf traits involving the
soil type as well as the management regime. Soil type and management regime appeared not to modify
significantly the relationship between the measured and the estimated dC (Table Ill). Then, without
taking into account soil type and management regime, both indices appeared related. The coefficient
of the model is less than 1, which indicates an overvaluation of dC by the estimation using the leaf
traits. Nevertheless, by adjusting the estimating index, thantks to this coefficient, the use of leaf traits

gave access to a valuable estimation of dC.

4. Relationship between functional traits and CP at the species and

community scales

The PCA showed that LNC was, among the three leaf traits, the most relevant for investigating a
relationship with crude protein content (CP) (Fig. 1). The relationships between CP and LNC was
assessed by a linear model which revealed a different relationship for grasses than for the other groups
(Table 1IB). Two equations, for grasses in a one hand and forbs, sedges and rushes in the other, were
obtained through the linear models and can be used as proxys to estimate species CP values (Fig. 4).
At the community scale, linear models were used to analyse the relationships between measured CP

and the CWM of CP estimated through LNC involving the soil type as well as the management regime.
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Fig. 3. Comparison at the plant community scale
between measured dC (pepsin cellulase digestibility) and
dC estimated as a community weighted mean of the
estimation of dC from LDMC for grasses and SLA for
sedges, rushes and forbs. (M: Mineral-peat soil, P: Peat
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Table lll: Linear models for measured dC (A) and measured CP (B) for the forage corresponding to the
whole plant community involving community weighed mean indices calculated from the equations
obtained at the species scale, the soil type and the management regime. (***: p < 0.001, **: p<0.01,
*: p<0.05, ns: non significant).

CWM Soil*
. Management
index . > Management
. Soil Type regime . 2
Intercept  estimated . regime R F value df
(Peat/mixed) (pastured
through Jmown)
leaf traits
A
Measured dC 19.64 ns ns ns ns 0.57 3.00* 9
Measured dC 12.83 0.76* 0.35 6.543* 12

B
Measured CP -76.50 ns 29.90** ns ns 0.76 7.18%* 9




CP measured for forage was not significantly related with the community-weighted mean CP estimated
by LNC (Table Ill, Fig. 5). The effect of management regime on the model was not significant whereas
soil type, peat or mixed soils, appeared to significantly modify the relationship between the measured
and estimated CP (Table Ill). The estimated index clearly underestimated the CP measured for
grasslands on peat soil while it seemed to overestimate some of the grasslands on mixed soils (Mm3,
Mm1, MMm4, Mp1 and Mm2) and under estimate others (particularly Mp2 and Mp3) (Table Ill, Fig.
5).

IV. Discussion

1. Selection of appropriate and representative fodder indices

The methods used in this study for feed evaluation of forages are based on measured indices
and estimated indices, such as NEL(Net Energy unit for Lactation), CUL (Congestion Unit for lactation),
DPI (Digestible Protein in the small Intestine), thanks to equations mainly established for natural
mesophilic grasslands (Baumont et al., 2007). This constituted an opportunity for comparison with
systems based on rye grass (Bruinenberg et al., 2002). Nevertheless, the pertinence of these equations
for wet grasslands is still debated. To limit uncertainties, we chose to focus on the CP and dC measured
indices, which are uncorrelated and each of them is linked to other indices. dC is correlated positively
with energetic value (NEL) and negatively with crude fiber content (CF) and congestion units (CUL). CP
is linked to digestible protein indices (DPIN and DPIA). CP and dC thus represent integrative and
complementary indices. When evaluating fodder value, digestibility is the main studied criteria. It can
be evaluated in vivo, which represents the most direct measurement (Tallowin and Jefferson, 1999;
Andueza et al., 2010) but it is most often estimated through the measurement of pepsin cellulase
digestibility or via NIRS methods. Even though this last method is less accurate than in vivo analysis, it

allows easier measurements on numerous samples.
2. Fodder value at species and community scales

Among the species examined, three functional groups were discriminated, mainly by dC and its
associated indices. Sedges and rushes are the least digestible species. They represent one of the main
concerns for farmers in wet grasslands. That is why the biomass produced from wetlands dominated
by rushes or sedges is often used as bedding for livestock. Bruinenberg et al. (2002) collected data on
in vivo Digestibility of Organic Matter (OMD) of grasses from natural grasslands. When correcting our
dC values to estimate OMD according to Baumont et al. (2007), the data we obtained for grasses (55%
to 65% according to species) were in the same range. Forbs were distinguished from grasses by better

digestibility, with some of them reaching more than 85%. Harvests were carried out at the beginning
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of the summer to fit with the practices in wetlands. Wet grasslands are grazed or mowed late, firstly
because farmers must wait until a sufficient soil’s bearing capacity for livestock or machinery, and
secondly because many farmers are bound by Agri-Environmental Measures that prescribe late
management to protect breeding waders in particular. This period is late for grasses, which are in
reproductive development. Grass digestibility is particularly sensitive to phenological stage, with
increasing stem biomass making them less digestible with time, decreasing their quality (Moore and
Jung, 2001). Forbs are less adapted to defoliation than grasses and develop more easily in wet
grasslands characterized by extensive practices, e.g. lower rates of defoliation and late defoliation
when compared to mesophilic grasslands. Their digestibility is less sensitive to phenological stage as
the ratio leaves:stems does not decrease with time as much as for grasses. Their presence is thus an
advantage for fodder quality particularly for late harvests. At a community scale, dC values were
comparable to reference values proposed for permanent mesophilic grasslands in Normandy, with
values ranging from 43 to 64%, compared to 57.6% (DMO = 66%), 48% (DMO = 60%) and 40.5% (DMO
= 54%), which are considered to be mean standard values at the earing, mid flowering and late
flowering stages, respectively (Baumont et al., 2007). The dC values we measured were in the same
range as those measured in marshes of France’s Atlantic coast by Gardarin et al. (2014: from 48% to
58%). Those relatively high values underscore the opportunities for exploitation of such wet grassland
following incorporation of conservation strategies into farming systems, in spite the difficulty, and also

subject to the yearly climatic conditions.

CP did not allow discrimination among the three functional groups, but it was responsive to the
dispersion of species within each group. For grasses, CP values seemed to be closely linked to
development stage and were much higher for Glyceria fluitans and Molinia caerulea wich were
harvested at the vegetative stage or in the early period of ear development than for Anthoxanthum
odoratum which was flowering during the harvest campaign. At harvest, grassland plant communities
presented a large range of CP values (55 to 116 g.kg?). For the permanent mesophilic grasslands of
Normandy, Baumont et al. (2007) measured mean values of 109, 92, 95 g.kg? at the earing, mid
flowering and late flowering stages respectively. Among the forbs, legumes and non-fixing forbs are
currently distinguished. In our samples, only a few legumes such as Lotus pedunculatus and Lathyrus
palustris were present in the wet grasslands, with low relative cover. Indeed, in wet grasslands,
legumes do not comprise significant proportions of the coverage and thus do not impact protein
content to the same extent as in mesophilic grasslands: in wet soils, dinitrogen fixation can be altered
by anaerobic conditions (Witty et al., 1987) during flooding periods, and this is unfavourable to legume

development.
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3. Leaf traits-forage quality relationship

Leaf traits obtained from fresh plants can constitute interesting proxies for evaluating the fodder
value of forages. Plant functioning and fodder quality relationships have been established for
mesophilic grasslands (Al Haj Khaled et al., 2006; Pontes et al., 2007; Duru et al., 2008; Andueza et al.,
2010; Gardarin et al., 2014), nevertheless plant functioning may be different for wetlands and plant

traits should be also relevant tools to assess wet grassland functioning and forage quality.

Here the relationships between plant functioning described by leaf traits and forage quality
indices seemed to depend on the plant functional group. In the case of dC, LDMC and SLA appeared to
be relevant traits. As previously shown by other authors (Pontes et al. 2007; Duru et al., 2008; Andueza
et al., 2010; Gardarin et al., 2014), this study showed a negative relationship between digestibility and
LDMC for grasses. Nevertheless, LDMC did not allow linkage of plant functioning to dC for sedges and
rushes, and for forbs. For these groups there was a positive relationship between dC and SLA, and

similar to the grasses, this meant that the more exploitative the species, the more digestible they are.

LDMC and SLA are described in the literature as negatively correlated traits that indicate a
plant’s capacity to exploit or conserve resources (Wilson et al., 1999; Hodgson et al., 2011). Both traits
have been found to be closely related to photosynthetic efficiency and relative growth rate (Reich et
al., 1999; Wright et al., 2004), as well as leaf life span (Reich et al., 1999; Ryser and Urbas, 2000). Low
LDMC and high SLA characterize a species’ exploitative syndrome, with tissues slightly fibrous and rapid
turnover of nutrients in leaves resulting in fast growth (Chapin, 1980; Poorter and De Jong, 1999;
Wright et al., 2004). Plant growth depends on the qualities of the tissues, which also impact their
digestibility. Many authors (Al Haj Khaled et al., 2006; Pontes et al., 2007; Duru et al., 2008; Andueza
et al., 2010) have obtained the strongest relationships to digestibility using LDMC, while SLA was more
relevant in our study for forbs and sedges and rushes. As noted by Wilson et al. (1999) and then
Hodgson et al. (2011), LDMC is dependent on leaf density while SLA is dependent on both LDMC and
leaf thickness, and therefore SLA discriminates more accurately between species with distinct leaf
anatomy. According to Debril et al. (2005), Sugiyama (2005), and Poozesh et al. (2007), the grasses we
sampled, even Phalaris arundinacea, are characterized by similar leaf thickness (mostly between 100
and 180um). LDMC, which directly relies on leaf density, is therefore the best indicator of plant
functioning and tissue quality. In contrast, sedges and rushes, despite having similar LDMC values, are
comprised of species characterized by great leaf thickness differences. Juncus acutiflorus and Juncus
articulatus leaves are 1 to 2 mm thick and possess a thick peripheral parenchyma. Carex species (for
example C. riparia: Debril et al., 2005) have LDMC values close to those of grasses, whereas Schoenus

nigricans is characterized by much thicker leaves (mean value of 415 um: Sonnenberg 2004). Within
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the forbs group, species with similar LDMC values may also show contrasting leaf morphology. For
example, Filipendula ulmaria leaves (mean LDMC value = 276.7 mg.g!) are made up of three to five
pairs of toothed leaflets with smaller leaves spaced in between along a developed rib, whereas Mentha
aquatica leaves (mean LDMC value = 264.6 mg.g™) possess a single leaf blade with thin ribs. For these

two groups, SLA then emerges as a better indicator of both leaf structure and fodder quality.

The estimation of dC in monospecific forage, which involves LDMC for grasses and SLA for forbs
and rushes and sedges, constitutes a good proxy of the measured dC, particularly for grasses, rushes
and sedges. To test the link between plant communities functioning and forage quality indices, we
chose to analyse the relationship between a community weighted mean of the estimation of indices
by leaf traits according to plant groups and the indices measured in the multispecific forage. Again, at
the community level, leaf traits can give access to an estimation of forage quality independently from
soil type and management regime. Such relationship between plant functioning and digestibility at the
community scale was previously shown in mesophilic grasslands by a negative correlation between
CWM \pmc and digestibility by Gardarin et al. (2014) and indicated that forage digestibility is higher for
productive grasslands, as also shown by Bruinenberg et al. (2002). The estimation of dC through the
weighed mean indices based on leaf traits overestimates the measured dC. Only the dominant species
were used in the calculations and the lower coverage species may be characterized by lower
digestibility. Nevertheless the equation obtained by the linear model can make it possible to correct

the index at the community scale.

Unsurprisingly, the leaf nitrogen concentration (LNC) was the most relevant trait when studying
the relationship between plant functioning and crude protein content (CP). This relationship was
different for grasses on the one hand, and both the forbs group and the rushes and sedges group on
the other hand. The development of grasses during the flowering stage implies a growing stem:leaves
ratio, with the associated forage quality being decreased more than in the other groups, thus
explaining the different relationships between leaf traits and CP. The use of a community-weighted
mean of the estimation of indices by leaf traits depending on plant groups did not enable a prediction
of the measured CP. This change from a species scale to a community scale diminishes the link between
the regression-estimated CP and the measured CP. Soil factors, contrary to management practices play
a significant role and values for grasslands on peaty soils were underestimated. Soil can act through
nitrogen cycle. Peaty soils, characterized by a high soil organic N pool, and these days subjected to
summer drying, may promote a higher provisioning of mineral N. Nevertheless the situation is more
complicated for mixed soils, they consist of a peat base covered with various layers of clay and silt and

the fertility of each soil depends on the history of the grassland and the genesis of its soil. Further
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research on a larger set of grasslands is needed to better account for the soil type or the nature of the

upper soil to obtain a valid estimate of CP from leaf traits.

V. Conclusion

Forage quality has so far been poorly studied in wet grasslands. This study provides data on
forage quality and shows that wet grasslands should be reconsidered in farming systems because their
fodder value, mainly their digestibility, is high, even when compared to more intensive mesophilic
grasslands. Whereas a negative relationship between digestibility and LDMC is well established for
mesophilic grasslands whatever plant functional group; this study shows that this relationship is only
valid for grasses in wet grasslands. For forbs but also for sedges and rushes, only SLA appears to be
related to digestibility. The use of the two leaf traits, SLA and LDMC depending on species group can
give access to a valuable estimate of the dC at the species but also at the community levels. A third
leaf trait, LNC predicts crude protein content of forage at the species level but is not pertinent at the
community level where soil type drives forage CP. Further investigations involving a larger set of wet
grasslands and a clear indicator of soil organic matter content may be consider to better understand

the determinism of CP of forage in wet grasslands.
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Supplementary data 1: values of fodder quality index and functional leaf traits of the species. (DM: dry matter,
CF: crude fiber, MM: mineral matter content, CP: crude protein, dC: pepsin cellulase digestibility, DPIN:
digestible proteins allowed by the N supplied by the food, DPIE: digestible proteins allowed by the energy
provided by the food, DPIA: digestible protein of food origin, NEL: net energy unit for lactation, CUL: congestion
unit for lactation, LDMC: leaf dry matter content, SLA: specific leaf area, LNC: leaf nitrogen content).

CF MM CcpP

Functional group species DM (%) (Gked) (gkg?) (gkg) dC (%) DPIN DPIE DPIA NEL CuL LDMC SLA LNC
Agrostis canina (Mp2) 90.8 296.9 37 66 46.1 43.6 68.3 20.8 0.74 0.83 4476 2152 25.6
Agrostis canina (Mm4) 93.8 322.0 52 52 40.1 34.2 60.5 16.7 0.66 0.84 473.3 162.8 22.4
Agrostis stolonifera (Mp1) 88.6 307.2 53 108 52.2 71.6 80.1 31.0 0.78 0.81 362.3 297.8 35.0
Agrostis stolonifera (Mp2) 90.9 275.9 38 59 51.2 38.9 69.3 18.8 0.78 0.83 529.4 194.9 28.2
Agrostis stolonifera (Mm1) 91.6 266.4 50 74 62.0 49.0 78.3 22.9 0.88 0.80 329.9 278.6 26.5
Agrostis stolonifera (Mp3) 94.0 286.8 66 74 50.6 49.0 711 229 0.76 0.81 3712 3703 30.8
Agrostis stolonifera (Mp4) 92.8 2479 59 64 58.7 423 735 20.2 0.84 0.80 2815 285.4 31.4
Alopecurus geniculatus (Mp4) 89.3 225.8 72 80 64.9 53.0 79.9 245 0.89 0.79 258.6 226.9 371
Anthoxanthum odoratum (Pm2) 90.5 336.4 29 51 43.8 335 63.5 16.4 0.71 0.85 356.0 2659 201
Anthoxanthum odoratum (Pm3) 87.7 3321 29 61 423 40.3 65.3 19.4 0.70 0.85 555.3  214.6 18.6
Bromus hordeaceus (Mm2) 91.5 3116 62 54 48.2 355 65.0 17.3 0.73 0.83 3263  291.9 18.9
Cynosorus cristatus (Pm3) 90.4 357.0 43 87 50.8 57.7 75.5 26.2 0.77 0.81 462.6 146.3 20.5
Grasses Glyceria fluitans (Mp1) 88.6 262.9 52 160 51.8 106.0 88.9 40.7 0.79 0.79 367.4 284.9 46.7
Glyceria fluitans (Mp2) 93.4 253.8 46 106 46.4 703 76.8 30.6 0.74 0.81 338.8 2916 414
Glyceria maxima (Mm2) 83.7 298.8 67 83 54.4 55.0 75.2 252 0.79 0.83 270.7  150.6 15.7
Holcus lanatus (Mm1) 90.6 292.1 53 7 58.9 51.0 77.1 237 0.85 0.80 3048 3184 26.3
Holcus lanatus (Mp3) 94.2 283.7 60 64 515 423 69.5 20.2 0.77 0.81 331.8 2513 273
Holcus lanatus (Pp2) 92.6 298.0 43 56 50.9 36.9 68.1 17.9 0.77 0.82 397.0 2822 281
Holcus lanatus (Pm2) 89.3 284.9 51 80 57.6 53.0 77.2 245 0.84 0.81 326.9 257.1 24.2
Hordeum secalineum (Mm2) 90.9 331.0 67 60 44.1 39.6 64.0 19.1 0.69 0.84 259.2 294.1 23.0
Lolium perenne (Mp3) 94.6 303.0 51 51 54.1 335 68.0 16.4 0.80 0.81 318.7 193.1 249
Lolium perenne (Mm3) 88.0 322.2 62 64 54.5 423 71.0 20.2 0.79 0.83 325.9 212.4 18.4
Molinia caerula (Pm1) 95.7 304.0 31 104 443 69.0 76.1 30.1 0.72 0.80 420.0 141.2 20.2
Phalaris arundinacea (Mm2) 89.5 299.9 68 71 49.2 47.0 69.5 221 0.74 0.83 3353 1919 26.3
Phalaris arundinacea (Mm4) 93.6 292.7 64 59 45.6 38.9 64.7 18.8 0.71 0.83 393.3 143.0 25.0
e Phlempraense ) o1s L5 6 73 6L6 483 767 226 0% 080 3108 1718 2L
Calystegia sepium (Mm4) 771 333.7 71 103 79.8 68.3 93.0 299 1.03 0.79 1922 2215 18.3
Circium dissectum (Pp1) 853 252.9 134 79 79.2 52.3 829 242 0.96 0.78 130.7 1559 14.8
Filipendula ulmaria (Mm1) 89.6 283.9 52 120 59.7 795 86.6 335 0.86 0.79 276.7 1403 237
Leotodon hispidus (Mm2) 87.9 294.5 116 107 826 70.9 91.9 30.8 1.01 0.76 1101 2484 143
Lysimachia vulgaris (Mp1) 89.9 2985 39 84 48.0 55.7 735 255 0.75 0.82 269.3 1959 20.1
Lysimachia vulgaris (Mm4) 93.0 3019 39 58 51.7 38.2 69.3 18.5 0.79 0.82 2755 1419 23.3
Mentha aquatica (Mm2) 87.5 199.9 93 85 733 56.3 84.1 25.7 0.96 0.78 264.6 206.7 15.9
Oenanthe silaifolia (Mm1) 88.5 357.0 64 63 55.2 41.6 71.0 19.9 0.79 0.82 198.9 146.3 14.4
Plantago lanceolata (Pm3) 86.2 247.2 7 94 747 62.3 88.0 27.9 0.99 0.78 191.7 123.6 14.1
Potentilla anserina (Pp2) 90.7 189.8 64 119 816 78.9 97.6 333 1.08 0.75 218.6 2110 255
Forbs Ranunculus flammula (Mp1) 87.4 275.1 87 111 80.7 736 93.9 316 1.03 0.76 1922 200.1 20.0
Ranunculus flammula (Mp4) 93.0 288.1 68 76 75.8 50.3 85.2 234 1.00 0.77 2242  189.8 216
Ranunculus repens (Mm1) 88.6 240.9 90 87 845 57.7 90.7 26.2 1.07 0.76 197.0 2280 221
Ranunculus repens (Mp3) 87.7 236.8 95 92 88.9 61.0 93.8 274 111 0.75 196.8  227.0 30.0
Ranunculus repens (Mm2) 87.6 249.1 108 87 87.5 57.7 90.9 26.2 1.08 0.76 180.9 266.3 24.0
Rinanthus minor (Pm3) 93.5 330.9 58 106 57.0 70.3 82.0 30.6 0.82 0.79 2056  194.8 25.8
Rumex acetosa (Mm1) 89.7 369.0 45 82 47.6 54.3 72.5 25.0 0.74 0.83 179.0 166.1 21.6
Senecio aquatica (Mm2) 90.6 232.4 71 103 74.6 68.3 90.2 29.9 0.99 0.76 186.1 181.3 16.4
Symphytium officinale (Mm2) 885 212.9 119 96 66.2 63.7 81.0 283 0.86 0.79 166.7  167.5 344
Thalicthrum flavum (Mm4) 93.3 312.0 51 51 63.9 335 735 16.4 0.89 0.80 325.1 145.2 211
Trifolium pratense (Mm2) 90.5 314.4 71 125 65.4 82.8 89.4 345 0.89 0.77 278.2 203.0 33.7
e ViR (M) 944, F05 S B2 %53 815 859 38 080 078 231 290 1,
Carex binervis (Pm1) 92.5 278.0 39 75 51.1 49.7 73.2 23.2 0.78 0.81 3735 110.3 13.9
Carex echinata (Pp1) 93.8 320.0 39 74 46.5 49.0 70.3 22.9 0.74 0.82 3233 154.8 17.8
Sedges Carex pseudocyperus (Mp1) 914 308.8 36 87 44.4 57.7 723 26.2 0.72 0.82 356.0 102.8 16.2
Carex vesicaria (Mp1) 91.1 269.9 38 80 45.9 53.0 715 245 0.74 0.83 3343 1311 16.0
Carex vulpina (Mm2) 89.3 278.2 61 116 52.4 76.9 81.2 327 0.78 0.80 361.5  155.6 213
e Schoenusnigricans BmD) 94,3639 37 47 %5 308 573 152 063 08 373 288 141
Juncus acutiflorus (Mp1) 91.8 335.9 46 71 424 47.0 66.9 221 0.69 0.84 266.4 62.1 23.0
Juncus acutiflorus (Pp1) 92.2 324.7 47 72 39.9 47.7 65.7 22.4 0.67 0.84 251.1 442 13.8
Rushes Juncus acutiflorus (Pm1) 88.8 343.9 34 65 30.9 43.0 59.6 20.5 0.59 0.87 210.3 38.6 15.6
Juncus articulatus (Ppl) 92.2 292.8 40 65 49.8 43.0 69.9 20.5 0.77 0.82 221.0 68.5 17.3
Juncus effusus (Pp2) 90.9 316.1 27 66 35.4 43.6 62.7 20.8 0.64 0.85 329.1 30.2 113

Juncus effusus (Pm2) 88.3 309.9 28 75 35.3 49.7 64.8 23.2 0.64 0.86 331.7 27.7 9.1







Supplementary data 2: value of fodder quality index and functional leaf traits at the community scale.
(DM: dry matter, CF: crude fiber, MM: mineral matter content, CP: crude protein, dC: pepsin cellulase
digestibility, DPIN: digestible proteins allowed by the N supplied by the food, DPIE: digestible proteins
allowed by the energy provided by the food, DPIA: digestible protein of food origin, NEL: net energy
unit for lactation, CUL: congestion unit for lactation, CWM: community weighted mean, LDMC: leaf
dry matter content, SLA: specific leaf area, LNC: leaf nitrogen content).

CF MM cP DM

Plotcode DM (%) (o (hony (kg OC(® DPIN  DPIE DPIA  NEL  cUL o cniSLA NG

Mpl 89.7 291.4 50.3 72.3 53.3 47.9 73.1 22.5 0.79 0.82 361.3 211.9 21.2
Mp2 91.7 259.6 56.3 114.3 50.9 75.8 80.3 32.3 0.77 0.80 432.8 2215 29.9
Mp3 90.5 268.6 95.0 116.7 63.5 77.3 85.1 32.7 0.86 0.78 315.1 293.1 28.7
Mp4 90.3 235.6 73.0 98.0 63.5 65.0 82.9 28.6 0.88 0.79 269.6 249.8 30.9
Mm1l 91.3 276.0 50.7 66.3 58.7 43.9 74.6 20.9 0.85 0.81 359.8 255.9 23.9
Mm2 92.4 283.4 69.0 68.0 53.0 45.0 70.8 21.3 0.78 0.81 320.0 174.4 20.7
Mm3 91.9 283.0 74.3 55.0 54.0 36.2 67.6 17.6 0.78 0.82 355.6 244.8 23.2
Mm4 93.0 303.3 61.3 67.3 44.0 445 66.1 21.1 0.70 0.83 359.9 159.5 21.1
Mm5 91.3 288.8 47.7 79.7 49.7 52.8 73.0 244 0.76 0.82 393.2 126.1 19.2
Ppl 89.9 281.6 66.3 84.0 54.7 55.7 75.6 255 0.79 0.81 274.2 153.5 18.0
Pp2 89.4 306.9 53.0 89.7 48.4 59.4 74.2 26.8 0.74 0.82 374.6 182.2 26.2
Pm1 93.1 295.3 35.0 96.7 46.4 64.1 75.6 28.5 0.74 0.81 387.6 120.3 17.0
Pm2 91.3 288.0 43.3 93.7 45.9 62.1 74.2 271.7 0.73 0.82 361.0 242.8 25.6
Pm3 90.6 271.3 47.0 105.3 51.8 69.8 79.7 30.4 0.79 0.80 363.4 176.3 19.4
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Composition élémentaire et modulation des espéces des prairies
humides en fonction du niveau hydrique

Préambule Les connaissances en termes de contenu en minéraux des especes hygrophiles et méso-
hygrophiles sont assez limitées alors que la richesse en minéraux apparait particulierement pertinente
pour la production et la santé animale. D’un point de vue agronomique, |’évaluation de la qualité du
fourrage a travers la qualification et la quantification des micronutriments peut également servir
d’argument quant a la conservation des prairies humides. Les objectifs de cette étude consistent d’une
part a établir des valeurs de référence des teneurs en macro et micronutriments des especes des
prairies humides et d’autre part a déterminer la plasticité de 5 espéces prairiales dominantes en

termes de contenu en nutriments en réponse aux inondations.

Principaux résultats Les dicotylédones se distinguent des monocotylédones avec des teneurs en B, Ca,
Co, Cu, Mg, P, S et Zn plus élevées. Le niveau de submersion en eau influence beaucoup plus la
composition élémentaire chez les especes dites intolérantes aux inondations que chez les espéces
adaptées. Cependant, la submersion en eau ne semble pas avoir d’impact sur la production de
biomasse. L'expérimentation en serre a mis en évidence une grande plasticité de Phalaris arundinacea

face a la submersion en eau.

Ces résultats ont été soumis sous forme d’article intitulé « Elemental composition of wet grassland
species and modulation by water level » au journal Plant and Soil. article est actuellement en cours

de soumission.
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Elemental composition of wet grassland species and their

modulation by water levels

Tasset, E. 2, Lemauviel-Lavenant, S. 2, Lainé P.%2, Boulanger, T.%?, Diquélou S.*?
1 UCN, UMR 950 Ecophysiologie Végétale & Agronomie, nutrition NCS, F-14032 Caen, France
ZINRA, UMR 950 EVA, F-14032 Caen, France

*Corresponding author: sylvain.diquelou@unicaen.fr

Abstract

Aims Plant elemental composition reflects differentiated use of the chemical elements present in the
environment and the differences in plant responses and adaptation. We studied to what extent this
composition varies (i) among marsh grassland plant communities, (ii) in response to water level, and
considered the consequences for fodder values.

Methods Twenty elements were quantified in the aerial biomass of 60 species. Six dominant monocots
were then grown in a greenhouse from well drained to flooded conditions to assess water level effects
on their mineral content.

Results Monocots were distinguished from dicots by their lower B-Ca-Co-Cu-Mg-P-S-Zn contents.
These elements, together with Mo-Ni-Se-Si, were the most relevant to discriminate species from each
other. Water level altered elemental composition much lesser in flood-adapted species than in others.
Conclusion The discrimination between wet grassland species due to their elemental composition
agrees with the biogeochemical niche concept. The segregation of the monocots and dicots suggests
a phylogenetic origin involving mostly B-Ca-Co-Cu-Mg-S-Zn, then N-P uses. Within these two groups,
the segregation of species may reflect metabolic differences; species showed more or less plasticity
according to their level of adaptation to stress. Wet grasslands provide high-grade nutrient forage

thanks to a large contribution by dicots, enhancing the value of their provisioning services.

Keywords

Hygrophilous grassland, Elemental composition, Biogeochemical niche, Water level, Fodder value
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I. Introduction

Plant responses to environmental characteristics or environmental changes, as well as the effect
that plants have on the environment, may be described through plant trait measurements (Lavorel
and Garnier 2002). Traits are useful to specify the species niche, to explore the coexistence of species
within the plant community (Shipley et al. 2006; Vile et al. 2006), and to determine species distribution
(eg. Thuillier et al. 2004). Wright et al. (2004) described a leaf economic spectrum, which is a universal
pattern of resource management translated at the leaf level. Others have stressed the relevance of
root traits or reproductive traits. However, leaf, aerial architecture, root and reproductive traits do not
seem to be sufficient to summarize the species niche parameters, or to understand species
coexistence, species strategies or species responses to stresses and disturbances, and this suggests

that other traits such as ecophysiological traits should be considered (eg. Yang et al. 2015).

Plants have a varied acquisition and use of different nutrients or other chemical elements,
depending on their morphology and metabolism as well as the ecological context in which they grow
and the way that they have adapted to a particular environment. It has been shown that the elemental
composition of a species (and the proportions of the different elements, called the biogeochemical
niche) describes its adaptation to the biotic and abiotic characteristics of its habitat (Pefiuelas et al.
2008; Sardan and Pefiuelas 2014). Moreover, the variability in the elemental composition of a species
over various habitats reflects its plasticity and its ability to respond to environmental changes. Even if
there is a strong correlation between the soil composition in elements and that of plants, all the species
coexisting within the same habitat do not have the same elemental composition (Chimphango et al.
2015). Sardans et al. (2015) showed that European forest trees (50 species considered within 5284
experimental plots) have elemental compositions differing according to phylogenetic distance, climatic
constraints, forest types, and levels of nitrogen deposition at a broad scale, but also have contrasting
elemental compositions within the same community. The authors attributed this result to niche
segregation, which limits interspecific competition. At a broader scale this indicates that species

plasticity allows adaptations to stresses and changes in the abiotic and biotic environment.

Wet grasslands, which encompass a large range of ecological conditions, are species rich. The
understanding of species coexistence mechanisms, plant species plasticity and responses to abiotic
stress and management practices is a challenge in the current context of strong human pressure on
these ecosystems. Indeed, land use changes have resulted in reduction or degradation of 40% of the
wet grasslands in France between 2000 and 2010. The conservation of wet grasslands and the

biodiversity they host entails the maintenance of extensive agricultural management, and thus wet
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grasslands should be considered not only as ecosystems but also as agro-systems that provide forage.
An approach based on macro- and microelement traits offers the opportunity to analyse how plant
species function in the community and palatability to livestock. On the one hand, niche
characterization and the effect of ecological factors such as hydromorphic levels on mineral element
contents can help to understand species assemblages and to predict shifts in the plant community
under human pressure. On the other hand, it is necessary to qualify and quantify agricultural benefits
of wet grasslands (meaning provisioning ecosystem services) through the evaluation of forage quality
to justify their conservation from an agronomic point of view. The wet, grazed or mown grasslands
produce forage, which is expected to provide energy and proteins, but must also supply herbivores
with the micronutrients they need. Livestock needs in terms of micronutrients are not well known but
cases of Zn, Cu, Mn, Se and | deficiencies in cattle have been reported alongside examples of Mo excess
leading to Cu shortages (Smart et al. 1981; Mac Dowell 1996; Gupta et al. 2001). Some authors have
investigated the mineral contents of grassland species, and forbs are known to be richer in
micronutrient than grasses (Belesky et al. 2001; Pirhofer-Walz et al. 2011), and this underlines the
interest of forb-rich plant communities such as wet grasslands. In wetlands, species nutrient
availability may vary according to water constraints (Weil and Holah 1989; Ibrahim et al. 2011), but
also due to soil pH (Laser et al. 2007), organic matter and clay content. For example, iron availability

has been shown to increase under anoxia (Kirk 2004).

In this context, the aims of this study were (i) to establish reference values for the macro- and
micronutrient contents of wet grassland species and to access their biogeochemical profile in various
soil and management conditions, (ii) to determine the plasticity in nutrient content in response to
flooding in 5 dominant species, (iii) to highlight provisioning services of wet grassland via a mineral-

based assessment of fodder value.

IT. Materials and methods

1. Site description
The field study was carried out in the marshes of the Regional Natural Park “Marais du Cotentin
et du Bessin” located in Normandy in the northwest of France. These marshes are established along
four main broad valleys (Aure, Vire, Taute and Douve) that were filled by sand and clay layers of several
tens of metres in depth during the Flanders transgressions. In the downstream sectors, the
accumulation of non-degrading plant matter for more than 7000 years is the origin of the deep peat
soils (Boujot 2003). Near estuaries, in some valleys like the Aure, peat has been covered with clays and

silt either from alluvial deposits brought in during floods or from colluviums resulting from soil erosion
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following clearing and ploughing upstream (Zambettakis et al. 2007). As a result, this territory consists
of wet grasslands established on both peat and mineral soils. Flooding occurs over 30 000 hectares

each year during winter and early spring and lasts between 1 and 4 months.

The climate of the area is oceanic and characterized by mild and wet winters, and mild summers.
The averages for January are 3.2°C and 7.9°C (day/night) and August averages are 12.9°C and 20.8°C.
The average rainfall is 863 mm (Valognes, averages 1981-2010).

Extensive breeding is the main agricultural activity in marsh grasslands. In order to overcome
the difficulties related to water conditions and to maintain extensive management, farmers benefit
from Agri-Environmental Schemes. These schemes include either a restriction of N-P-K fertilization (30-
90-180 kg.ha), a mandatory mowing date after June 25 and a cattle density limited to 1 unit (HE1

contract), or a fertilization ban and a late mowing from July 25 (HE2 contract).
2. Vegetation sampling

The field study was carried out in late June and early July 2014 on 14 permanent grasslands,
chosen as representatives of the different soil types, dominant plant communities and management
practices (extensive grazing or late mowing) encountered in the Regional Natural Park. In each
grassland, dominant species, as well as dominated species that were characteristic of the plant
community, were sampled. For each species, the equivalent of 30 g of dry matter was harvested at 5
cm height, resulting in 106 samples and 60 species considered. Some species -like Agrostis canina-
were collected in several grasslands. The samples were then dried at 30°C in a ventilated chamber for
5 days, finely ground (Mixer Mill MMA400; Retsch, Haan, Germany) to be homogenized and a sub-

sample of about 5 g was dried at 60°C for 48 h before mineral content analysis.
3. 6reenhouse Experiment

Five dominant species (Anthoxanthum odoratum, Holcus lanatus, Lolium perenne, Phalaris
arundinacea and Carex vulpina), constituting common grassland plant matrices of local
mesohygrophilous to hygrophilous grasslands, were considered to assess the effect of water levels,
meaning the flood constraint effect, on plant mineral content. Seeds collected in local grasslands were
germinated in darkness on perlite with demineralized water. At the two-leaf stage, the seedlings were
transplanted into peat soils harvested from one of the studied valleys (Baupte peatland), and
conditioned in 30 cm tall and 15 cm wide PVC pots (4 individuals per pot). After 15 days of
acclimatization, three water level treatments were applied: (i) constantly moist non flooded soils,

representing the mesohygrophilous grassland in spring, which were supplied with 150 ml of
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demineralized water per day to compensate for evapotranspiration (L1); (ii) semi-flooded soils,
representing the hygrophilous grassland in spring, which were kept flooded with demineralized water
up to 15 cm below the top of the pot, (L2); (iii) flooded pots, representing long-term submerged
grassland, which were kept flooded with demineralized water up to the soil surface (L3). The 3
treatments were applied for 60 days, 5 replicates being considered for each water level and species

combination.

At harvest, the four individuals in each pot were cut at a height of 5 cm and pooled to constitute
a single sample. After weighing the fresh material, the samples were dried in a ventilated chamber at
60°C for 48 h and then ground to a fine powder in an oscillating grinder (Mixer Mill MMA400; Retsch,

Haan, Germany).
4. Chemical analysis

Mineral analysis required a previous mineralization of the samples. Forty milligrams of ground
dry matter were placed in a 50 ml Teflon reactor with 800 pl of concentrated HNO3, 200 ul of H,0, and
1 mL of ultrapure water. The reactors were then put in a microwave oven (Anton Paar) for 2 minutes
at 130°C and then for 30 minutes at 190°C for high-pressure mineralization. After mineralization, the
mineral deposit was suspended in 50 ml of ultrapure water and then filtered using a 0.45 um Teflon

filter.

Nineteen elements (boron: B, sodium: Na, magnesium: Mg, aluminium: Al, Silicon: Si,
Phosphorus: P, Sulfur: S, Potassium: K, Calcium: Ca, Manganese: Mn, Iron: Fe, Cobalt: Co, Nickel: Ni,
Copper: Cu, Zinc: Zn, Selenium: Se, Molybdenum: Mo, Cadmium: Cd and Lead: Pb) were quantified
using a High Resolution - Inductively Coupled Plasma Mass Spectrometer (HR-ICPMS, Element 2™,
Thermo Fisher Scientific). Nitrogen (N) was quantified using an elemental analyser (EA 3000, Euro

Vector) coupled to a mass spectrometer (IsoPrime, GV Instrument).
5. Statistical analysis

The statistical analyses were processed using R software. In order to classify species sampled in
grassland according to their mineral content, a principal component analysis (PCA) was carried out
using the FactoMineR package. The effects of species and water level on plant biomass and mineral
contents for the greenhouse experiment were assessed using a two-way ANOVA, after verifying
compliance of normality and variance homogeneity. Significantly different means were then

determined using a Tukey’s range test.
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Figure 1: Principal component analysis (PCA) of mineral contents of species. A) Representation of species
identified according to their functional type (PFT). B) Representation of mineral elements Black crosses indicate
centroids of each functional type.
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ITI. Results

1. General pattern of plant mineral content in wet grassland species

The two leading axes of the PCA combining the 106 species samples characterized by their
mineral contents (see Supplementary Data 1 for details) accounted for 42 % of the inertia and allowed
separation of the species into five plant functional types (PFTs: grasses, Cyperaceae, rushes, legumes
and forbs; Fig. 1A). The first axis enabled dicots to be discriminated from monocots. Legume samples
appeared close together but superimposed in the centre of the forb samples. Among the monocots,
grasses had the largest dispersion and Cyperacea and rushes represented sets of points of small area
but superimposed on the grasses. Among the 20 nutrients studied, 10 were poorly represented by
these two first axes (Fig. 1B), especially N, P, K and Na among the macronutrients, and Mn, Fe, Pb, Cd,
Co and Al among the micronutrients, meaning that their contents vary less over the species set we
considered than other nutriens. Overall, forbs and legumes were richer in nutrients, and especially in
Ca, B, Mg, S and Cu, than the other three groups (grasses, Cyperaceae and rushes). Among the forbs,
some species were distinguished by much higher nutrient contents such as Leontodon hispidus, which
was rich in Cu (12.7 versus 7.1 mg.kg* DM for other forbs), and Cardamine pratensis and Circium
dissectum, which were characterized by high Ca, B and Mg contents (30297, 39 and 3071 mg.kg™* DM,
respectively) (see Supplementary Data 1). Ranunculus repens was also characterized by high Cu, Ca, B
and Mg contents. Polygonum persicaria was an exception among the forbs with low nutrient contents
equivalent to that of the poorest grasses. Most Cyperaceae showed nutrient contents similar to or
greater than grasses. In this group, Eleocharis palustris differed widely from the other species by its

much higher Mo, Se and Ni contents. Rushes were characterized by the lowest nutrient contents.

2. Intraspecific variability in nutrient levels in five representative

species of wet grasslands

To specify the variability in species nutrient contents according to grassland soil type and
management conditions, 5 widely distributed dominant species were considered: L. perenne, A.
odoratum and H. lanatus, which are representative of mesohygrophilous grasslands and P.
arundinacea and C. vulpina, which are representative of hygrophilous grasslands. C. vulpina was
characterized by the highest N, Ca, B and Cu contents (17.2 g.kg* DM, 4.9 g.kg* DM, 12 mg.kg'* DM
and 6.1 mg.kg DM, respectively) and P. arundinacea by the highest Mg and Cu contents (2 g.kg™ DM
and 5.3 mg.kg! DM, respectively) and the lowest Fe content (129.2 mg.kg™ DM). A. odoratum differed
from other species due to its higher Cd content (0.1 mg.kg* DM) (Table I).
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Table I: mean mineral contents of five main dominant species of hygrophilous grasslands, Anthoxanthum odoratum,
Holcus lanatus, Lolium perenne, Phalaris arundinacea, Carex vulpina. N, P, K, S, Ca, Mg and Na are expressed in g.kg’l DM
Si, Mn, Fe, Zn, Al, B, Cu, Ni, Mo, Pb, Cd, Co and Se are expressed in ppm. n = sample size (number of grasslands sampled);
nd = not detected

A. odoratum H. lanatus L. perenne  P. arundinacea C. vulpina
n=5 n=3 n=3 n=3 n=3
N 8.0+£0.7 11.5+£0.5 10.1+£0.9 12.2+1.7 17.2+1.7
P 1.0+£0.1 1.2+0.0 1.5+0.2 0.8+0.1 1.4+0.2
K 6.2+0.8 74125 9.1%3.1 7.5%0.6 10.6+3.8
(g.kg?) S 1.4+0.2 1.5+ 0.04 1.7+0.3 1.9+0.3 1.7+0.1
Ca 2.5+0.2 2.1+0.5 2.9%0.5 3+0.9 49%0.2
Mg 1.0+£0.1 1.0+£0.1 1.1+0.2 2.0+03 1.7+0.01
Na 4.8+0.9 59%1.5 48+1.8 0.5+0.1 25+03
Si 948.2 £+48.8 1195.1+105.7 981.6+ 146 1166.3+57.6 1027.3+100.8
Mn 274.1+44.1 130.9+34.8 162.4+100.8 117.1+314 169.9 + 30
Fe 2279+74 206.4 £ 14.9 210.6 £ 10.7 129.2+29.1 180.4 +24.7
Zn 24.1+2.7 18.8+2.7 23.7+4.7 28.3+35 20.1+2.4
Al 17.2+3.3 23+10.4 15.8+3 9+15 20.3+1.2
B 58+0.4 51+0.4 5+0.6 3.7+£0.3 12+1.5
(mg.kg1) Cu 3.3+0.2 3.0+£0.3 25%10.3 53104 6.1+0.2
Ni 14+04 3.8+1.9 19+1.1 1.5+04 2310.6
Mo 1.2+0.2 0.8+0.2 0.8+04 0.3+0.2 1.3+0.2
Pb 2.0%0.0 0.1+0.1 0.1+0.03 0.1+0.05 0.2+0.2
Cd 0.1+0.0 0.02 +0.02 0.03+£0.03 nd 0.03+0.01
Co 0.1+0.0 0.2+0.1 0.1+0.05 0.1+0.03 0.1+0.02
Se 0.02+0.0 0.2 +0.02 0.02+0.01 0.02 £ 0.003 0.1+0.02
2.0 m L1 w2 O L3 "
1.8
1.6
1.4 ns
12 ns
= 1.0 ns
3 0.8 ns
0.6
0.4
i
0.0 —
o e o o
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Figure 2: Dry matter (in g) of Carex vulpina, Lolium perenne, Holcus lanatus, Anthoxanthum odoratum and
Phalaris arundinacea, grown under 3 water-level treatments, humid non-flooded soil (L1 M), semi—flooded
pots (L2 M) and flooded at soil surface pots (L3 ). Means + standard error were calculated for n = 5.
Significant difference between water level treatments were test by one-way Anova; ns = not significant
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Overall, the macronutrient contents of the five species showed low variations across the
grassland set (Table 1), except for K, whose content varied by 4.2 and 4.4 fold between the lowest and
highest values measured for H. lanatus and L. perenne, respectively (Supplementary Data 1). Most
micronutrient contents were relatively stable except for Co, Ni, Pb, Mo, Mn and Se (Table I). Co content
varied by a factor of 3.8, 6.4, 3.9 and 3.5 in A. odoratum, H. lanatus, L. perenne and P. arundinacea,
respectively (Supplementary Data 1). Both Ni and Pb showed highly variable contents in H. lanatus (by
7.8 and 12.8 fold, respectively) such as Ni in A. odoratum and L. perenne (by 5.8 and 8.1 fold) and Pb
in C. vulpina and P. arundinacea (by 16.5 and 21.7 fold, respectively). Mo contents varied only in two
species, L. perenne and P. arundinacea (by 4.9 and 10.5 fold) and Mn and Se contents only in one

species each, L. perenne (by 14.1 fold) and A. odoratum (by 4.5 fold), respectively.

3. Effect of water level on dominant species dry matter production

and nutrient content

The dry mass production of the 5 considered species did not vary significantly with water
treatments (Fig 2). This implies that the variation in putative nutrient contents between treatments

cannot be related to a dilution effect during growth.

The 5 species differed in their mineral contents (Table 1). Overall, the water level modulated
their mineral contents with the exception of Si, Fe, Al, B, Ni, and Se. Numerous significant interactions
between species and water level suggest that the mineral content response to water level treatments
depended on species. Indeed, four of the species, C. vulpina (Fig. 3A), A. odoratum (Fig. 3B), H. lanatus
(Fig. 3C) and L. perenne (Fig. 3 D) showed similar response patterns but collectively their responses
were different from P. arundinacea (Fig. 3E). On the one hand, these 4 species were characterized by
a decrease in most nutrient contents, such as N, Ca, and Mn when the water level was increased. The
Mg and Cu contents followed the same trend except in A. odoratum and L. perenne, respectively. The
S contents decreased with the water level increase, except for L. perenne, which was characterized by
higher S and Mo contents at the intermediate water level (L2). The P content decreased in A. odoratum
and C. vulpina, but only when pots were flooded (L3). The K and Cd contents decreased during L3
treatment in H. lanatus and C. vulpina respectively. In contrast, Pb accumulated in all species, except
for H. lanatus. Na accumulated in L. perenne and C. vulpina. The Al, Co and Cd contents increased
during L3 treatment in A. odoratum, H. lanatus and L. perenne, respectively. On the other hand, in P.
arundinacea, the N and Ca contents remained the same, whatever the water level, whereas P, S, Mn

and Cu contents increased between the L1 and L2 treatment and then decreased in the L3 treatment
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Figure 3: Mineral content of C. vulpina (A), A. odoratum (B), H. lanatus (C), L. perenne (D) and P. arundinacea (E) grown in 3 water

level conditions: humid non-flooded soil (L1 W), semi—flooded pots (L2 M) and flooded at soil surface pots (L3

). N, K, P, S, Ca,

Mg and Na are expressed in g.kgl; Mn, Zn, Al, Cu, Mo, Pb, Cd, Co and Se in ppm. Means + standard error were calculated for n =
5. Different letters indicate significant differences between between water level treatments for a give mineral (Anova followed

by a Tuckey test ; P<0.05); ns = not significant
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(Fig. 3E). In contrast to other species, the Mg, Zn, and Co contents increased in the L3 treatment in P.

arundinacea.

IV. Discussion

1. Biogeochemical profile of species

The results revealed that plant functional types (PFTs) are characterized by contrasting
elemental compositions. Forbs and legumes were clearly distinguished from monocots (meaning
grasses, Cyperaceae and rushes), with lower segregation inside these two groups, suggesting that
differences among species increased with phylogenetic distance. In mesophilous grasslands, legumes
(Brink et al. 2001; Belesky et al. 2001; Pirhofer-Walz et al. 2011; Schlegel et al. 2016) and forbs (Schlegel
et al. 2016) are known to enhance forage nutrient content. The same trend is thus demonstrated in
wet grasslands. As shown in mesophilous meadows by Daccord et al. (2001), both forbs and legumes
were characterized by higher Mg, Ca, and P contents but also higher Cu, and S, followed by Zn and Co
contents This results in an enhancement of forage quality by dicots in line with the observations of
Schlegel et al. (2016) who measured higher mineral contents in grasslands with lower grass
contribution. These mineral elements, together with B, seemed to be the most relevant in the PFTs
and species segregation. In the wet grasslands we studied, and in contrast to the findings of Han et al.
(2005) on a set of 753 species across China, N content was not a strong driver of species differentiation.
Indeed, although Cyperaceae showed slightly higher N contents (1.70% £ 0.35) than grasses (1.29% +
0.46), rushes (1.36% + 0.18) and forbs (1.46% + 0.33), only legumes were characterized by significantly
higher N contents (2.56% + 0.5) than the other PFTs. As a result, N content contributed poorly to the
general discrimination between monocots and dicots. In mesophilous grasslands, forbs and legume
are often characterized by higher K content than grass species (Daccord et al. 2001; Schlegel et al.
2016). Large differences between species in the same PFT obliterated PFT contrast (mean K contents
being 0.80% +0.28; 0.87% + 0.37;0.90% + 0.4; 1.06% + 0.5; 1.06% + 0.2 for grasses, Cyperaceae, rushes,
forbs and legumes, respectively). K plays a fundamental role in water use efficiency (Vergutz et al.
2012) and in both evapo-transpiration control and maintenance of turgidity (Sardans and Rivas-Urbach
2015). It may then be hypothesized that the large variation in K contents among the PFTs reflected the
responses of local plant species to contrasting summer soil water levels and availability. Indeed, the
soil surface of some marsh grasslands is dry from mid-June, whereas others remain waterlogged.

The second group of nutrients that induced species segregation (axis 2 of the ACP) included Si,
Mo, Se and Ni. Si allowed Cyperaceae to be distinguished from forbs and legumes and to discriminate

species in each PFT. Si is deposited in the plant cell walls and stored in the epidermal tissues of the
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leaves in the form of siliceous encrustations called phytoliths. Si accumulated in Cyperaceae in
particular, followed by grasses and a few of the forbs like Symphytum officinale. According to
Wieczorek et al. (2015), in these species phytoliths may constitute a defence against herbivores. Mo,
Se and Ni were highly variable within each PFT. These three nutrients, all involved in protein synthesis
(Hawkesford et al., 2012), thus seemed to reflect differences between the proteomes of the species,
irrespective of the PFT.

Wet grassland species may be discriminated through their elemental composition, which is
linked to a differential use of macro- and micronutrients. The biogeochemical niche concept (Pefiuelas
et al. 2008; Sardan and Pefiuelas 2014) introduced for tree species applies here. Including seven
nutrients (B, Ca, Cu, Co, Mg, S, Zn) and to a lesser extent N and P, elemental composition differentiates
monocots from dicots suggesting a clear phylogenetic origin in this PFT niche segregation. These same
nutrients, alongside Mo, Ni, Se, and Si also segregated each species from the others. Some of the
differences in nutrient composition may reflect metabolic differences, like protein synthesis (S, Zn, Mo,

Se, Ni), osmoregulation (S, Mg) and specific responses to environmental stress or disturbance (Si).
2. Species plasticity in response to water constraints

Four of the five species considered in the greenhouse experiment - A odoratum, H. lanatus, L.
perenne and C. vulpina - showed the same response pattern. The contents of N, S, Ca, Mg (except for
A. odoratum), Mn and Cu decreased along the water level gradient. P contents also decreased in A.
odoratum and C. vulpina, as did the K contents in H. lanatus. Indeed, flooding has been often described
as decreasing macronutrient content in flood-intolerant plants. Nitrate is depleted by denitrification
in waterlogged soils and its uptake by plants is lowered by low O, supply to the roots (Kozlowsky and
Pallardy 1994). In the same way, the S in sulfate is lost as hydrogen sulfide (H,S) in anoxic conditions
and especially in highly organic soils like peat. It has also been shown that hypoxia in the rhizosphere
can inhibit Ca and Mg uptake by trees (Shoulders and Ralston 1975). A reduced uptake capacity of
these elements by O,-deficient roots has been attributed to a reduction in the proton motive force
and a less negative membrane potential (Elzenga and van Veen 2010). These effects are also combined
with a reduced xylem loading when the root stele is subjected to anoxia (Colmer and Greenway 2011).
This latter mechanism may explain the decrease in Cu content, as previous studies on trees have clearly
indicated an accumulation of Cu in roots under flooding and a decrease in stems and leaves (Chen et
al. 2012). Both L. perenne and C. vulpina increased their Na contents under flooding. Indeed, a review
by Kozlowski and Pallardy (1984) noted this trend and attributed this phenomenon to a reduction in
Na exclusion by roots when the O, concentration is reduced. The decrease in the Mn content is

surprising because waterlogging converts insoluble ferric and manganic forms to soluble ferrous and
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manganous forms. However, considering wheat, Herzog et al (2016) in a meta-analysis concluded that
Mn and Fe mainly accumulated at high levels in plants growing in strongly acidic waterlogged soils
(pHcaciz = 4.1-4.8) and that some studies showed — as we do - a decrease in Mn contents in other pH
conditions.

P. arundinacea showed a contrasting trend: the N and Ca contents remained the same whereas
the S, Mn, and Cu contents increased at the intermediate water level then recovered values close to
that of the well drained treatment at high water levels, and the Mg content increased along the water
level gradient. P. arundinacea is indeed considered a flood-tolerant species. Numerous studies have
concluded that this type of species takes up more nutrients as a flooded plant than as a non-flooded
well-watered plant (Kozlowski and Pallardy, 1984). Smirnoff and Crawford (1983) showed that P.
arundinacea increased its air space volume (aerenchyma) in the roots when flooded. O is thus well
diffused throughout the rhizosphere, N and S loss are lowered in nutrients pools explored by roots and
uptake capacity is maintained, or even improved.

Except for H. lanatus, the severe flooding induced an increase in the Pb content, together with
Coin P. arundinacea (and H. lanatus), Cd in L. perenne, and Zn and Cu in P. arundinacea. Phillips (1999)
showed that waterlogging causes the release of Co, Pb, Cd and Zn previously adsorbed on the clay-
humus complex. Once available, the uptake and distribution of heavy metals in plants is species
dependent, as reported by Yadav (2010) for Co. P. arundinacea was the strongest heavy metal
accumulator species when the water level increased. When considering indigenous plants suitable for
phytoremediation, Moreira et al. (2011) concluded that this species was a good candidate for Zn
decontamination and Marchand et al. (2014) indicated it was also suitable for Cu remediation. C.
vulpina was the poorest accumulator, showing decreased Cd content and the lowest Pb content when
flooded.

Finally, the degree and type of plasticity of the biogeochemical profile seemed to be species
dependent. For macronutrients, P. arundinacea showed the smallest variation in contents, probably
due to anatomical adaptation to soil anoxia. The variations in the other species were of similar
magnitude, but specific responses were revealed: for example A. odoratum, L. perenne and C. vulpina
maintained their K contents, unlike H. lanatus. Regarding micronutrients, different patterns of
plasticity in biogeochemical profiles were evident: for example Cd contents remained the same in A.
odoratum, H. lanatus and P. arundinacea, but increased greatly in L. perenne and decreased in C.
vulpina in line with the water level gradient. Interestingly, the species showing the greatest adaptation
to waterlogging, P. arundinacea, was characterized by a more homeostatic niche, based on its
macronutrient content. Sardans et al. (2015) suggested that species adapted to nutritionally poor
environments should be less flexible. Because low nutrient availability and waterlogging are both

environmental stresses, it could be suggested that the species adapted to these stresses would
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therefore be less flexible. However, in line with nutrient content variations measured when species
were sampled in different grasslands, it seems that water level was among a number of environmental

variables constraining the species ionome, but it was not the dominant one.
3. Consequences in terms of fodder value

Forage needs to provide energy and protein to livestock but also must satisfy their macro- and
micronutrients needs. By fulfilling vital functions, minerals are essential for animal health (Suttle,
2010). Consumption of low-grade forage in terms of nutrient contents can lead to serious muscle
and/or nervous disorders. As proved in mesophilous grasslands by Belesky et al. (2001) and Pirhofer-
Walz et al. (2011), our study shows that both forbs and legumes were distinguished from monocots in
hygrophilous grassland by their higher nutrient contents. Furthermore, these grasslands are greatly
diversified and characterized by a much larger contribution of dicots to the plant community, and thus
a higher relative contribution of this plant group to the herbivore diet. The assessment of hygrophilous
grassland fodder quality is enhanced as a significant mineral source, as well as by demonstrating high
energy and protein provisioning (Diquélou et al. 2016). Similar to energy and protein provisioning, the
nutrient contents varied according to both the species present and the environmental conditions
including environmental stresses and management practices. We have therefore shown that the
variability in the biogeochemical profile of pasture species under different soil water levels and other
stresses will modulate the nutrient content of forage within a certain range, and thus influence its

quality.
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Supplementary data 1: mean mineral contents of dominant species of hygrophilous grasslands. N, P, K, S, Ca, Mg and Na are expressed in g.kg"t DM, Si, Mn, Fe, Zn, Al, B, Cu, Ni, Mo, Pb, Cd, Co and Se are expressed in

ppm.
Species N P K S Ca Mg Na Si Mn Fe Zn Al B Cu Ni Mo Pb cd Co Se
g.kg DM mg.kgl DM

Agrostis canina 13.57 1.25 8.77 1.88 3.47 1.40 3.64 1122.92 496.08  247.48 28.48 18.87 6.81 5.42 1.57 1.63 0.22 0.04 0.09 0.02
Agrostis stolonifera 16.32 1.39 6.12 2.77 3.85 1.48 6.76 ‘ 948.53 461.12 189.39 24.19 7.43 6.88 6.08 1.23 0.72 0.11 0.02 0.12 0.04
Alopecurus geniculatus 20.24 1.96 9.67 2.76 3.08 1.58 7.24 | 1285.25 227.92 238.46 47.44 8.61 7.95 10.75 5.27 2.03 0.16 0.03 0.37 0.07
Anthoxanthum odoratum 7.97 1.03 6.25 1.44 2.48 1.02 4.84 948.19 274.11 227.87 24.07 17.19 5.84 3.30 1.44 1.15 0.24 0.10 0.10 0.02
Bromopsis erecta 6.88 0.78 9.23 1.12 2.50 1.04 1.76 999.57 48.27 137.65 13.23 27.76 4.36 1.77 0.30 0.60 0.13 0.00 0.06 0.02
Bromus Hordeaceus 8.64 1.39 8.66 1.61 3.11 0.75 246 | 115450 2141 85.48 18.39 11.12 5.90 3.58 0.26 0.50 0.08 0.00 0.01 0.04
Calystegia sepium 23.52 1.87 11.59 271 8.68 3.60 10.44 40392 11641 89.86 33.71 36.11 3631 10.89 0.80 0.00 1.53 0.19 0.23 0.01
Cardamine pratensis 16.56 2.03 12.81 5.89 9.17 2.67 2.27 217.09 152.75 16290 129.84 23.10  29.33 2.12 4.06 1.00 0.14 0.21 1.72 0.03
Carex acuta 17.44 1.20 3.93 2.50 491 1.67 045 144831 43421 128.70 44.90 20.32 11.35 7.41 1.39 0.27 0.12 0.11 0.10 0.05
Carex binervis 14.40 0.83 13.78 1.76 2.89 1.66 1.66 780.45 79.13 220.08 26.19 46.76 10.45 6.45 1.09 0.26 0.41 0.02 0.07 0.11
Carex leporina 11.84 1.42 14.07 1.55 2.66 1.45 0.69 932.57 236.88 179.53 25.63 19.66 7.25 6.17 2.14 1.38 0.25 0.12 0.11 0.10
Carex nigra 22.08 1.07 831 2.53 4.47 1.72 0.97 133174 340.28 311.57 19.59 25.48  10.56 8.25 12.08 0.81 0.28 0.05 0.12 0.03
Carex pseudocyperus 17.44 1.01 7.24 2.82 4.51 1.18 420 119539 310.19 269.84 24.87 41.22 8.25 9.71 2.08 0.35 0.34 0.03 0.15 0.07
Carex vesicaria 18.56 1.05 7.11 2.99 5.47 1.67 146  1271.24 598.44  477.69 28.90 66.62 11.07 7.90 1.33 0.84 0.32 0.03 0.25 0.11
Carex vulpina 17.20 1.40 10.57 1.67 4.85 1.75 246  1027.29 169.89  180.42 20.11 2034 11.99 6.15 2.30 1.33 0.24 0.03 0.08 0.06
Carum verticillatum 15.36 1.30 11.03 1.26 5.33 1.19 5.87 137.73  366.17 74.08 46.13 18.81 15.20 4.46 1.31 0.28 0.10 0.37 0.10 0.02
Cerastium fontanum 12.80 2.56 25.51 1.24 3.45 2.89 2.10 183.06  510.98  135.57 56.33 59.87  16.98 2.32 2.77 3.38 0.00 0.47 0.10 0.05
Cirsium dissectum 14.88 1.09 8.08 2.28 21.53 2.40 17.44 47662 111.06 126.17 32.33 3539  35.89 6.80 1.48 0.10 0.32 0.20 0.79 0.01
Cynosurus cristatus 7.15 1.15 8.30 1.68 2.16 0.87 431 | 133331 19434  126.05 14.68 21.26 5.44 2.20 2.18 1.64 0.07 0.02 0.11 0.02
Deschampsia cespitosa 10.24 1.14 10.97 1.02 1.19 0.98 0.60  1137.42 5454 85.74 11.38 12.75 4.83 3.01 0.55 0.58 0.11 0.00 0.08 0.04
Eleocharis palustris 19.68 1.43 7.64 3.97 5.57 1.95 11.14 1665.08  254.17 277.51 52.10 15.69 9.49 20.28 8.94 3.87 0.19 0.03 0.42 0.08
Festuca ovina 7.84 2.74 9.28 2.38 8.66 2.40 0.40 111.83  350.22  149.38 44.29 14.73 16.03 4.71 1.77 0.55 0.06 0.28 1.59 0.05
Filipendula ulmaria 15.52 1.65 10.40 1.36 6.47 3.17 1.00 599.82  232.77  144.03 33.23 2212 38.38 7.42 5.81 0.77 0.08 0.18 0.10 0.03







Following supplementary data 1:

Species N P K S Ca Mg Na Si Mn Fe Zn Al B Cu Ni Mo Pb cd Co Se
g.kg™ DM mg.kg'l DM

Galium palustre 14.24 1.67 8.45 2.01 13.05 2.56 4.06 620.36  190.95  224.02 58.62  50.84 31.58 3.98 0.99 0.22 0.30 0.11 0.32 0.03
Glyceria fluitans 19.04 1.70 7.05 2.49 3.24 1.21 4.01 828.42 22949 155.88 4490  17.09 6.17 11.41 1.49 1.77 0.11 0.02 0.13 0.06
Glyceria maxima 10.08 0.86 7.53 1.07 4.13 1.13 0.59 | 965.08 92.63 195.94 19.16  10.36 4.00 2.57 0.55 0.23 0.05 0.00 0.02 0.02
Holcus lanatus 11.47 1.20 7.39 1.49 213 1.01 592  1195.09 130.89  206.45 1878  23.01 5.10 3.04 3.84 0.79 0.12 0.02 0.16 0.02
Hordeum Secalinum 9.28 1.30 8.69 1.69 2.63 0.63 472 128834  15.55 114.28  21.43 9.24 3.09 2.22 0.76 0.51 0.04 0.00 0.01 0.03
Hypochaeris radicata 14.56 2.83 17.97 2.23 7.59 2.84 10.35 320.76  189.03  180.28  28.12  23.33 30.16 7.81 1.36 2.37 0.08 0.19 0.45 0.06
Iris pseudacorus 16.16 1.19 9.14 1.43 15.62 211 294 51.07 165.01 315.20 31.16  17.15 25.10 3.29 1.79 0.00 0.29 0.03 0.22 0.01
Juncus acutiflorus 14.51 1.57 10.28 1.96 2.96 1.78 8.98 61590 346.03 17837 33.68 1596 7.96 4.45 3.08 0.88 0.07 0.12 0.09 0.04
Juncus effusus 12.75 1.00 7.75 2.33 1.29 0.91 4.66 17535 174.87  105.79 29.39  18.60 7.93 2.89 211 0.99 0.06 0.33 0.04 0.02
Lathyrus palustris 29.12 1.79 12.17 1.95 13.39 3.08 0.39 319.35 59.37 159.79 3372 12.94 18.23 4.14 1.17 0.16 0.17 0.00 0.06 0.01
Leontodon hispidus 17.12 2.21 11.64 5.42 13.98 2.90 21.28 | 1258.40 29.00 1169.85 42.49 43871 4354 1268 3.64 2.32 1.17 0.14 0.71 0.11
Lolium perenne 10.13 1.48 9.14 1.71 2.92 1.06 4.82 981.62 162.43 210.60 23.73  15.78 4.97 2.47 1.93 0.80 0.06 0.02 0.10 0.02
Lotus pedunculatus 30.40 1.97 8.43 2.55 8.56 3.88 6.21 226.86 197.80  179.32 5730 3141 31.40 5.79 4.22 0.67 0.45 0.58 0.38 0.03
Lysimachia vulgaris 12.56 1.05 7.62 1.95 6.45 2.39 1.44 161.08  201.79  250.37 19.70  35.50 15.26 5.07 1.13 0.12 0.62 0.03 0.19 0.02
Mentha sp 13.12 1.14 9.40 4.40 17.26 2.39 12.89 | 529.87 88.06 154.07 17.50 47.24 20.45 9.78 1.79 0.45 0.44 0.00 0.10 0.01
Molinia caerulea 17.44 0.71 8.21 2.03 3.15 1.36 1.73  1043.79 152.28 227.80 4457  23.72 6.88 4.54 0.33 0.44 0.26 0.00 0.06 0.04
Myosotis scorpioides 13.28 2.16 24.08 2.18 13.01 1.77 8.74 907.08 216.06 257.58 48,58  29.25 35.39 7.40 1.62 0.15 0.36 0.05 0.36 0.01
oenanthessilaifolia 8.72 1.10 7.97 4.11 11.83 2.46 8.95 238.80 177.18 280.60 2245  27.88 27.76 3.74 0.96 0.11 0.28 0.17 0.18 0.02
Phalaris arundinacea 12.16 0.82 7.49 1.92 3.03 2.00 046 116631 117.07 129.16 2834 9.02 3.70 5.33 1.51 0.34 0.10 0.00 0.10 0.02
Phleum pratense 11.68 1.30 14.53 1.46 2.67 0.60 0.04 | 123592 14.15 165.90  20.59  10.25 7.13 2.45 1.51 0.32 0.00 0.00 0.04 0.01
Plantago lanceolata 11.76 1.93 6.26 3.60 17.50 2.09 8.57 185.92 67.24 173.34 22,67  25.80 26.22 5.87 0.40 0.19 0.09 0.08 0.13 0.01
Poa trivialis 9.49 1.21 6.32 1.95 3.64 1.26 3.25 | 108224 90.76 464.09 28.59  15.05 7.17 5.52 2.08 0.48 0.21 0.04 0.23 0.01
polyconum persicaria 31.68 1.25 7.78 1.02 1.44 0.74 1.71 1047.63  188.89 83.92 15.89 31.17 3.75 2.93 3.06 2.17 0.22 0.02 0.07 0.04
Ranuculus acris 10.13 1.51 9.63 1.92 12.06 2.06 5.79 28429  152.64 12834 3136  29.54 24.56 7.25 211 0.43 0.29 0.06 0.26 0.03
Ranunculus bulbosus 18.08 4.01 25.87 3.74 9.06 2.69 3.49 732.54 20.06 233.02 27.61 2178 23.58 8.86 0.38 0.93 0.00 0.14 0.07 0.00
Ranunculus flammula 15.28 1.92 8.42 3.64 9.58 1.75 9.33 659.30 599.74  171.45 66.96  18.09 22.95 10.29 2.99 0.64 0.13 0.02 0.48 0.02
Ranunculus repens 17.76 1.90 11.22 4.54 18.44 3.78 10.07 823.37 44488 217.75 67.87  44.49 29.75 13.28 294 0.69 0.50 0.30 0.50 0.05







Following supplementary data 1 :

Species N P K S Ca Mg Na Si Mn Fe Zn Al B Cu Ni Mo Pb Ccd Co Se
g.kgl DM mg.kgl DM

Rhinanthus minor 16.96 4.21 8.23 4.37 15.87 3.88 5.52 1326.97 321.25 188.35 53.86 21.31 29.18 5.01 0.60 2.00 0.02 0.14 0.09 0.01
Rumex acetosa 12.96 1.63 6.86 1.43 5.68 2.81 5.99 ‘ 81.81 77.77 11474 14.00 19.66 20.28 3.39 0.71 0.92 0.16 0.03 0.04 0.02
Rumex crispus 10.72 1.04 8.27 1.46 9.77 2.57 3.89 15741 188.68 14832 27.81 57.39 18.02 2.21 1.53 0.18 0.39 0.22 0.59 0.03
Schoenus nigricans 11.04 0.52 5.22 1.62 4.02 1.65 2.04 | 1096.06 60.72 258.69 13.71 72.39 11.73 1.89 0.99 0.12 0.55 0.06 0.12 0.05
Senecio aquaticus 16.48 1.79 11.87 3.08 11.61 1.67 6.33 376.79 37.37 98.04 46.42 26.67 52.28 9.51 2.48 0.43 0.12 1.20 0.47 0.03
Symphytum officinale 16.32 1.59 15.56 1.56 9.37 1.67 15.29 | 1159.37 27.02 143.00 24.10 33.90 37.35 6.23 0.35 0.43 0.12 0.00 0.05 0.04
Thalictrum flavum 14.80 1.29 5.42 2.67 11.27 3.73 0.72 157.51 66.63 13432  44.26 21.39 20.42 5.84 241 0.01 0.06 0.00 0.53 0.01
Trifolium pratense 20.00 1.65 12.59 1.55 19.31 3.28 3.04 580.15 33.77 180.64  28.05 43.90 24.97 9.08 2.51 1.97 0.15 0.00 0.13 0.01
Vicia Cracca 22.72 1.37 9.33 1.65 13.63 2.75 0.25 303.00 89.46  115.69 58.44 20.66 35.61 5.11 3.07 0.26 0.42 0.00 0.49 0.00
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La conservation des prairies humides: une approche de multiples

services écosystémiques

Préambule Les prairies humides sont aujourd’hui largement reconnues pour les nombreux services
écosystémiques qu’elles fournissent. Cependant, la conservation de ces prairies est menacée a la fois
par leur conversion vers des prairies améliorées ou par des cultures ou encore par I'abandon de ces
terres soumises a des conditions d’exploitation difficiles. Dans les prairies des marais du Cotentin et
du Bessin, nous avons analysé les relations entre trois types de services écosystémiques (l’accueil de
la diversité végétale, la production et la qualité du fourrage et les stocks de carbone organique du sol).
Afin de rendre compte de l'implication du fonctionnement des communautés végétales dans le
déterminisme des relations entre les services écosystémiques, des mesures de traits fonctionnels

foliaires ont été réalisées a I'échelle de la communauté végétale.

Principaux résultats Les indices représentatifs des services écosystémiques combinent les prairies en
quatre groupes distincts. Alors que les prairies paturées fournissent le meilleur équilibre entre les
services de production et environnementaux sur sol tourbeux, ce sont les prairies fauchées qui offrent
le meilleurs compromis entre les services sur sol minéral. Les indices de diversité floristique et
fonctionnelle sont négativement corrélés aux cwmSLA et cwmLNC et la digestibilité est corrélée

négativement au cwmLDMC et positivement au cwmSLA.

Cet article intitulé « Wet grassland conservation : a multiple ecosystem services approach » a été

soumis au journal Wetlands.
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Wet grassland conservation: a multiple ecosystem services

approach

Tasset E.%, Boulanger T.%, Diquélou S.?%, Lainé P.! & Lemauviel-Lavenant S. 2
! Normandie University, UNICAEN, INRA, EVA « Ecophysiologie Végétale Agronomie et nutritions N,
C, S », 14000 Caen, France

2Correponding author : servane.lavenant@unicaen.fr

Abstract

Wet grasslands provide many ecosystem services (ESs) but their conservation is conditioned by
the maintenance of extensive livestock farming. We analyzed the plant community functioning of 14
wet grasslands in Normandy, France, and evaluated the multiple ESs they provide: floristic and
functional diversity, forage production and quality, and soil organic and labile carbon. Functional and
floristic diversity decreased with the dominance of exploitative species such as Agrostis stolonifera and
were negatively correlated with cwmSLA and cwmLNC. We found a tradeoff between productivity and
nutritive value of forage. The digestibility of the most productive species was low, maybe due to their
richness in aerenchyma and fibrous tissues. Despite the large differences in floristic composition
between grasslands characterized by the same soil type (either peat or mineral) and the same
management practices (either mown or grazed), the ES indices combined the grasslands into four
distinct groups. Grasslands growing on peaty soil were obviously those with the largest organic C stocks
in the soil. Soil type drove the effect of management (grazing or mowing). While grazed grasslands
provided the best balance between production services and environmental services on peat soils,

mowed grasslands provided better tradeoffs on mineral soils.

Keywords
Ecosystem services, floristic and functional diversity, forage quality and productivity, plant community

functioning, soil organic carbon, wet grasslands.
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I. Introduction

Wet grasslands, besides producing forage for livestock, provide many ecosystem services (ESs).
They represent habitats for plants (Krause et al. 2011; Moeslund et al. 2013; Hayes et al. 2015) and
birds (particularly waders) (Durant et al. 2008; Zmihorski et al. 2018), as well as water purification and
flood regulation (Zedler and Kercher 2005; Verhoeven et al. 2006; Maltby and Acreman 2011; Maltby
et al. 2013), and soil carbon sequestration (Adhikari et al. 2009; Howe et al. 2009). Despite their
recognized environmental values, wet grasslands remain endangered ecosystems. They were
considerably affected during the 20" century by two major changes in land use. Wet grasslands have
either been improved by drainage and fertilization, and even converted to arable land, or they have
been abandoned by farmers in favor of grasslands without water constraints that are therefore easier
to exploit (Poschold et al. 2005). These two contrasting phenomena are still significant threats, with
more than 40% of the wet grasslands in France having been degraded between 2000 and 2010. Their
preservation depends on maintenance of extensive livestock farming, weakened by difficulties
associated with exploiting constrained lands (Maltby and Acreman 2011; Bremond et al. 2013). Indeed,
mowing or by grazing livestock is not only conditioned by non-flooding periods and regrowth of

vegetation, but also by the soil's ability to dry sufficiently to support heavy animals or machinery.

The analysis of ESs offers the opportunity for an integrative approach and ESs are increasingly
taken into account in land management decisions (MEA 2005; Menzel and Teng 2010). Unfortunately,
a large number of studies have focused on a single ES and only a few studies have considered multiple
services simultaneously (Pretty et al. 2006; Daily et al. 2009; Nelson et al. 2009). In a context of
widespread conflicts between resource use and conservation, the consideration of multiple ESs can be
a valuable aid in land management to limit these conflicts (Daily et al. 2009; Brown et al. 2014; Darvill
and Lindo 2016). Managing the supply of multiple ESs is a real challenge because they are often linked
and sometimes at odds with each other (Pereira et al. 2005; van Jaarsveld et al. 2005; Bennett et al.
2009). In grasslands, forage production and quality are often antagonistic to supporting and regulating
services. Management practices that are used to improve forage production and nutritive value such
as mineral fertilizer applications, and increases in stocking rates or cutting frequencies, lead to a
decrease in plant diversity (Jacquemyn et al. 2003; Gaujour et al. 2012). ESs can also be synergistic,
with floristic diversity and particularly dicotyledonous richness in grasslands benefiting livestock health
and production through improved secondary metabolite content such as phenolic compounds,
alkaloids or carotenoids (Farruggia et al. 2008; Hoste et al. 2015; Poutaraud et al. 2017). Biodiversity
can also improve the nutritional quality of forage (Farruggia et al. 2008) and the nutritional quality of

meat and dairy products (Shingfield et al. 2013). Management practices impact also regulating services

77






Chapitre III - Résultats - Partie A - WOW 3

such as carbon (C) storage in the soil. C stocks in ecosystems depend on both C input, mainly via
photosynthesis, and C output through plant respiration and soil organic matter mineralization, as well
as export of biomass by grazing or mowing. On the one hand, improving grassland primary productivity
caninduce a greater C input and thus C sequestration (Ammann et al. 2007; Klumpp et al. 2009; Conant
et al. 2001; Leifeld et al. 2011). On the other hand, less productive grasslands produce plant tissues
and then litter of lower quality, when considering the C:N ratio, and result in slower litter
decomposability (Garnier et al. 2004; Quested et al. 2007; Fortunel et al. 2009) and thus lower C
output. By modeling C cycling in temperate grasslands, Soussana and Lemaire (2004) demonstrated
that grassland intensification may at first increase Soil Organic Carbon (SOC) stocks but further

intensification leads to its decrease.

The functional trait-based approach has been proposed as a relevant framework for studying
ESs (Diaz et al. 2007; De Bello et al. 2010; Lavorel and Grigulis 2012). Functional traits (as defined by
Violle et al. 2007) have been demonstrated as appropriate tools to assess plant functioning. For
example, they have allowed the identification of a "leaf economic spectrum" from species that
optimize the acquisition of resources, in particular responding to soil fertility, to others adapted to
unproductive ecosystems that optimize the conservation of resources (Wright et al. 2004). According
to the “mass ratio hypothesis” (Grime 1998), which postulates that species traits affect ecosystems in
relation to the relative abundance of the species in the assemblage, abundance-weighted mean traits

can be calculated at the community level (Garnier et al. 2004).

In this study we evaluated ESs belonging to three of the main categories defined by the
Millennium Ecosystem Assessment (MEA, 2005). We focused on “supporting services”, as floristic and
functional diversity, “provisioning services”, as forage quality through crude protein content and
digestibility and productivity, and “regulating services” through soil organic stocks and labile carbon
content. A set of wet grasslands, located in the marshes of the Regional Natural Park “Marais du
Cotentin et du Bessin”, was selected as representative of local grassland diversity in term of soil types,
mineral or peat soils, plant communities and either extensive grazing or late mowing management
practices. We analyzed the functioning of their plant communities and the ESs they provide. Our aims
were to identify patterns of multiple services among the studied grasslands and to analyze the

relationships, trade-offs or synergies, between ESs.
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IT. Materials and Methods

1. Site description

The marshes of the Regional Natural Park “Marais du Cotentin et du Bessin” (PNRMCB) form an
isthmus bordered by the Channel connecting the Cotentin peninsula to the mainland on the eastern
part of the Armorican Massif. They originate from the Flandrian transgression, which has dug wide
valleys. During the Quaternary, sand and clay have partially filled the Isthmus. The accumulation of
non-degrading plant biomass over many years has led to the formation of peat. Today the soils reflect
the history of the formation of the isthmus; peat soils occupy parts of the territory while the other
parts consist of mineral soils where several layers of clay and silt have covered the peat. The climate is
oceanic with an average minimum temperature of 7.9°C and a maximum of 13.5°C over a 30-year
period (1981-2010), and precipitation of 920 mm over 137 days annually. The PNRMCB wetlands are
recognized for their ecological richness and include a large Ramsar Site (32 500 ha) as well as a Special
Protection Area (FR2510046 - Basses Vallées du Cotentin et Baie des Veys, 33 695 ha) classified under
the Birds Directive (79/409/EEC) and a Special Areas of Conservation (FR2500088 - Marais du Cotentin
et du Bessin - Baie des Veys, 29 270 ha) classified under the Habitats Directive (92/43/EEC) (PNRMCB
2010). In order to maintain extensive agricultural activity, farmers can benefit from Agri-Environmental
schemes that include the extensive management practices of grazing or mowing. All the farmers who
collaborated in this study benefit from either the HE1 payment scheme, which implies low in N-P-K
fertilization (30, 90 and 180 kg.ha respectively) and a low stocking rate (limited to 1 livestock unit per
hectare per year) or a late harvest (from June 25%), or the HE2 payment scheme, which corresponds

to no fertilization and late mowing (from July 25%).

2. Experimental approach

The study was carried out from the end of June until mid-July 2014. Fourteen permanent
grasslands were selected as representative of PNRMCB wet grassland diversity in terms of soil types
(mineral or peat soils), plant communities, and management practices (extensive grazing and late
mowing). Among the 7 wet grasslands characterized by peat soil, 3 were mown (Pm1, Pm2, Pm3) and
4 grazed (Pgl, Pg2, Pg3, Pg4), and among the 7 wet grasslands characterized by mineral soil, 5 were
mown (Mm1, Mm2, Mm3, Mm4, Mm5) and 2 grazed (Mg1, Mg2). In each grassland, a 100 m? sampling
area corresponding to the dominant homogeneous plant community was chosen. In grazed grasslands,

sampling areas were fenced to prevent wandering livestock from accessing the area.
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3. Forage productivity and quality

To analyze forage productivity and quality, vegetation was harvested from 5cm above the soil
surface by using 100 cm? rings. Three replicates (each consisting of a pool of 5 rings) of vegetation were
collected on the diagonals of the sampling area. Samples were dried at 30°C in a ventilated chamber
and sent to an independent laboratory (Laboratoire Agronomique De Normandie (LANO)) for
determination of feed value indices including Crude Protein (CP; g.kg? DM) and pepsin cellulase
digestibility (dCS; % of DM). Aboveground net primary productivity (ANPP; t DM ha™? year™) was

assessed after oven drying the biomass at 70°C for at least 48h.
4. Soil organic C and soil labile C

Soil sampling was performed with an auger at 3 depths: 0-20 cm, 20-40 cm and 40-60 cm. Four
replicates were considered. Samples were stored at 4°C until analysis. Each sample was divided in 2
parts and weighed for fresh mass. The first subsample was oven dried for 72 hours at 40 °C. After
weighing, roots, stones, and plant and animal residues were picked out and the fine soil was weighed.
Soil inorganic matter was obtained by weighing ash after ignition of an aliquot of fine soil at 375 °C for
16 hours, following a method adapted from Ball (1964). C concentrations (C mass per dry mass) in fine
soil (STC) and in soil inorganic matter (SIC), were quantified using an elemental analyzer (EA3000, Euro
Vector, Milan, Italy) coupled to a mass spectrometer (IsoPrime, GV Instrument, Lyon, France). The SOC
concentration (% of soil dry mass) of the soil samples was determined by subtracting the SIC from the

STC.

The second subsample was used to assess Hot Water extractable soil C (HWC), using a hot water
extraction procedure adapted from Ghani et al. (2003). Fresh soil samples, equivalent to 3 g of dry soil,
were placed in polypropylene tubes filled with 30 ml of deionized water. These were shaken, capped
and left in a water bath at 80 °C and 30 rpm for 16 hours. After centrifugation for 15 minutes at 7000
rpm and 4 °C, the supernatants were filtered using a vacuum pump and Whatman No. 42 filter paper.
The filtrates were then concentrated in a lyophilizer for 72 hours and taken up in 1 ml of deionized
water. Fifty microliters of each sample were deposited in capsules half filled with inert absorbent
powder (Chromosorb, Europa Scientific, Crew, England) and dried at 30°C for 24 h. C concentration
was measured using an elemental analyzer (EA3000, Euro Vector, Milan, Italy) coupled to a mass
spectrometer (IsoPrime, GV Instrument, Lyon, France).

For SOC content as well as HWC, which is expressed as a percentage of the SOC, the three layers

sampled were pooled to obtain an indicator of the upper 60 cm of the topsoil.
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5. Vegetation survey, diversity and community functional leaf traits

In each sampling area, 4 quadrats of 1m? were used for vegetation surveys. Floristic diversity

was evaluated through the Shannon index, calculated according to the equation:

S
H = — Zpi.logzpi
i=1

With s corresponding to species richness and pi to the relative abundance of each species.

According to Pakeman and Quested (2007), species reaching at least 80% of the total species
relative cover were selected for the measurement of functional traits (3 to 6 “dominant species”
depending on grasslands in this study). Plant traits were measured according to the standardized
protocol of Cornellissen et al. (2003). For each quadrat, the last mature leaf of each dominant species
was collected from 5 individuals (or 10 individuals for species characterized by small leaves such as
Agrostis canina) and pooled. The samples were then water saturated with deionized water and stored
at 4 °C for 24 hours before weighing the fresh mass and measuring the leaf area with a planimeter
(LICOR 3100C). After being oven dried at 60 °C for 48 hours, the dry matter of the leaves was assessed
in order to calculate SLA (Specific Leaf Area, cm? g* DM) and LDMC (Leaf Dry Matter Content, g g*
DM). Finally, after fine grinding, LNC (Leaf Nitrogen Content, mg g DM) was determined using an
elemental analyzer (EA3000, Euro Vector, Milan, Italy) coupled to a mass spectrometer (IsoPrime, GV

Instrument, Lyon, France).

For each sampling area, Community Weighted Means traits were calculated as the mean of trait
values (trait i) weighted by the relative abundance (pi) of each dominant species (i) (Garnier et al.

2004):

n
CWMtrait = Z pi.traiti
i=1
Rao’s quadratic entropy (FDQ) (Rao 1982), used as functional diversity index, was calculated on the
basis of the three leaf traits using an Excel macro developed by Leps et al. (2006) according to the
equation:

FDQ = ZZpi. pj . dij

n
i=1j=1
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Table | Dominant species and their relative cover in the 14 grassland stations studied.

Grassland station

Dominant species

Relative cover (%)

Grassland station

Dominant species

Relative cover (%)

Peat soil Mineral soil
late mowing (from July 25t) late mowing (from July 25t)
Molinia caerulea 47,5 Holcus lanatus 37,1
Pm1 Carex binervis 46,2 M Agrostis stolonifera 24,8
Juncus acutiflorus 6,3 Ranunculus repens 23,0
Holcus lanatus 57,2 Glyceria maxima 15,1
Glyceria fluitans 28,5 Carex vulpina 42,2
Pm2
Anthoxanthum 14,3 Phalaris arundinacea 19,2
odoratum
Plantago lanceolata 333 Mm2 Glyceria maxima 12,7
Holcus lanatus 30,1 Mentha aquatica 9,0
Pm3 Anthoxanthum 19,4 Carex riparia 8,5
odoratum
Cynosorus cristatus 17,2 Ranunculus repens 8,4
grazed (1 UGB maximum) Hordeum secalinum 42,4
Cirsium anglicum 31,8 Mm3 Agrostis stolonifera 30,5
Agrostis canina 28,1 Lolium perenne 16,8
Pg1 Hydrocotyle vulgaris 15,0 Phleum pratense 10,3
Juncus acutiflorus 15,0 Agrostis canina 27,3
Carex echinata 9,1 Phalaris arundinacea 21,8
Juncus articulatus 7,7 Thalictrum flavum 15,9
- Mm4 . .

Juncus acutiflorus 38,3 Calystegia sepium 10,6
Pg2 Holcus lanatus 36,6 Symphytum officinale 10,6
Agrostis canina 25,1 Carex acuta 13,7
Agrostis canina 51,8 Agrostis canina 28,8
Phalaris arundinacea 131 Juncus acutiflorus 25,7
Pg3 Ranunculus flammula 131 MmS Lotus pedundulatus 11,5
Juncus acutiflorus 11,9 Carex acuta 17,1
Lysimachia vulgaris 10,6 Carex echinata 11,6
Agrostis canina 33,5 Carex vulpina 5,3

Pg4 Agrostis stolonifera 32,1 grazed (1 UGB maximum)
Glyceria fluitans 24,4 Agrostis stolonifera 40,2
Poa trivialis 10,0 Mgl Ranunculus repens 22,9
Holcus lanatus 19,0
Lolium perenne 17,9
Agrostis stolonifera 61,3
Mg2 Alopecurus geniculatus 22,6
Ranunculus flammula 16,1
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Where n is the number of dominant species in the sample, pi is the relative abundance of species i, pj
is the relative abundance of species j, and dij describes the functional dissimilarity between species i

andj.

6. Statistics

The statistical analyses were performed using “R” (R Development Core Team, version 3.3.2,
2016). The grasslands were compared on the basis of the ESs they deliver through a PCA (Principal
Component Analysis) represented as a matrix crossing grasslands and the ES indices, using the
FactoMineR package. Correlations between the different ecosystem service variables and the

community weighted mean leaf traits were determined by Pearson correlation tests.

ITI. Results

1. General pattern of plant community composition

A great floristic contrast emerged between the 14 wet grasslands chosen to encompass the
diversity of grasslands in the PNRMCB. The three mown grasslands on peat soil (Pm1, Pm2 and Pm3)
were quite different and only two of them (Pm2 and Pm3) shared two dominant species:
Anthoxanthum odoratum and Holcus lanatus (Table ). Agrostis canina appeared as the main common
species of the grazed grasslands on peat soils (Pgl to Pg4), with at least 25% of the relative cover. Pg4
was dominated by grasses, whereas other grasslands showed either substantial covers of forbs like
Cirsium anglicum (Pgl), rushes like Juncus acutiflorus (Pg2) or reeds like Phalaris arundinacea (Pg3)
(Table 1). The five mown grasslands on mineral soils were also quite different from each other. Mm1
and Mm3 were highly dominated by grasses and both included Agrostis stolonifera; however Holcus
lanatus had the highest relative cover in Mm1 while Hordeum secalinum was the most dominant in
Mm3. Mm2 was dominated by the sedge Carex vulpina and the reed Phalaris arundinacea. Mm4 was
characterized by high levels of Phalaris arundinacea and forb cover. Mm5 was distinguished from the
other grasslands by high levels of rush and sedge cover. The two grazed grasslands on mineral soil were

dominated by Agrostis stolonifera but were distinguished by different co-dominant species (Table 1).

2. Ecosystem service indices and their relationships with plant
community functioning
The first two axes of the PCA, which was realized to compare grasslands and assess the

relationships between the ES indices, represented 65 % of the inertia (Fig. 1A). Despite large

differences in floristic composition between grasslands characterized by the same soil type (peat soil
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Fig. 1 Principal Component Analysis (PCA) of ESs provided by a set of 14 wet grasslands. Representation in the
plane defined by the first two axes of the A) grasslands associated in four distinct groups and (B) indicators of
ESs: the Shannon diversity index (H’) and Rao index of functional diversity (FDQ) for supporting services; Crude
Protein content (CP), pepsin cellulase digestibility (dCS) and Aboveground Net Primary Productivity (ANPP) for
provisioning services, and Soil Organic Carbon (SOC) and Hot Water extractable soil C (HWC) for regulating
services. Grassland codes are formed by soil type (P: peat soil or M: mineral soil), management (m: mown or g:

grazed) and a number.
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/ mineral soil) or by the same management (mown / grazed), the ES indices measured brought together
grasslands according to these two characteristics. Grasslands established on peat soils, and particularly
mown ones, were discriminated from grasslands established on mineral soil by higher SOC values.
Among peat soil grasslands, mown grasslands were distinguished from grazed ones by higher SOC and
lower HWC values and lower productivity. For mineral soils, mown grasslands were more diverse than
grazed ones, both in terms of plant species diversity (H’) or functional diversity (FDQ), and were

characterized by plant communities of poorer fodder quality with lower CP and dCS values.

Among the ES indicators, H’, CP and SOC were the best represented on the first two axes plane
and thus seemed as the most relevant for discriminating between grasslands (Fig. 1B). Floristic
diversity (H’) and plant functional diversity (FDQ), which are both indicators of supporting services,
were linked (r= 0.76, p<0.01) (Table Il). CP and dCS seemed not to be linked, whereas CP and ANPP
were negatively correlated (r=-0.61, p<0.05), which means that the more productive the grassland the
less rich the forage is in protein. (Table Il). The regulating services analyzed here concerned C stocks,
and the relevant indices of soil organic C (SOC) and labile C (HWC) were negatively correlated (r=0.80,
p<0.001). The three categories of ESs seemed independent of each other except for a low negative

correlation between plant diversity (H’) and forage crude protein content (CP) (r=0.60, p<0.05) (Table
).

We wondered if these ESs were connected with plant community functioning and so we
analyzed the relationships between the ES indices and plant community functional traits (Table ).
cwmSLA and cwmLNC were positively correlated (r=0.79, p<0.001) but no significant relationship was
identified between cwmLDMC and the two other community weighted mean traits. Supporting service
indices appeared to be linked to plant functioning because both of the diversity indices, H’ and FDQ,
were negatively correlated with cwmLNC and cwmSLA (Table II). Provisioning services through forage
dCS were also linked to plant functioning because dCS was positively correlated with cwmSLA (r=0.65,

p<0.05) and negatively with cwmLDMC (r=-0.61, p<0.05).

3. Synthesis of the services provided by the different grassland
types

The multiple ESs delivered by the four groups of grasslands are represented in diagrams of the
different indices measured (Fig. 2). Peaty grasslands were, of course, the ones that delivered the
largest C storage services with the highest SOC. They were also characterized by the lowest labile C
content (HWC). Management practices influenced the other ESs differently depending on soil type. For

grasslands established on peat soils, grazing seemed to provide the best equilibrium between the ES

83



Table Il Correlation matrix for Pearson's coefficients between ES indicators (Shannon diversity
index (H’) and RAO index of functional diversity (FDQ) for supporting services; Crude Protein
content (CP), pepsin cellulase digestibility (dCS) and Aboveground Net Primary Productivity (ANPP)
for provisioning services, and Soil Organic Carbon (SOC) and Hot Water extractable soil C (HWC) for
regulating services) and community weighted mean (,,,) leaf functional traits (LNC: Leaf Nitrogen
Content, SLA: Specific Leaf Area, LDMC: Leaf Dry Matter Content) (n=14). * p<0.05, ** p<0.01 and

**%% 50,001
H’ FDQ cP dCS  ANPP  SOC  HWC  yulNC  uuSLA oumlDMC
H’ 1
FDQ 0.76%* 1
cp -0.60*  -0.36 1
dcs 026  -008  0.18 1
ANPP 027 027 -0.61* 023 1
soc -028  -015 042  -048  -0.45 1
HWC 033 016  -049 002 028 -0.80*** 1
wwwlNC  -0.62*  -065* 043 048 001  -025 0.9 1
wwwSLA  -0.55*  -0.60* 0.8  065* 027  -036 006 0.79%* 1
LDMC -0.03  -0.09 008 -061* 010 039  -029 -007 -0.22 1

cwM
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indices. On the one hand, grazed grasslands were characterized by a higher functional diversity, and
mostly a higher productivity, but on the other hand they showed lower SOC contents. For grasslands
established on mineral soils, the tradeoff between services differed according to the type of
management. Mown grasslands were distinguished from grazed ones by a greater diversity, both at
the floristic and functional levels, as well as higher productivity, HWC and SOC, but lower forage

quality.

IV. Discussion

Wet grasslands offer multiple ESs, among which we studied supporting services through floristic
and plant functional diversities, provisioning services through forage production and nutritive quality,

and regulating services through C stocks and labile C content.

1. Floristic and functional diversity

The PNRCB natural park is characterized by great plant community diversity as evidenced by the
contrasting floristic composition of the grasslands selected in this study, and by their high intrinsic
floristic and functional diversity. According to the humped-back model (Grime 2001), diversity is
optimal for an intermediate level of disturbances and stresses and thus an intermediate level of a
standing crop, which is not so far removed from the ecological context of the wet grassland studied
here. Floristic diversity (H’), which integrates the whole floristic composition, and functional diversity
(FDQ), which is based on dominant species, seemed to be correlated. Rao’s quadratic entropy FDQ
(Rao 1982), used here as an index of functional divergence, measures the variance of species functional
traits (Schleuter et al. 2010). It accounts for the functional complementarity versus redundancy
between species (Diaz and Cabido 2001). The increase in the FDQ with an increase in H’ may indicate

a low convergence of plant traits in these wet grasslands.

Among the grasslands analyzed here, mown grasslands growing on mineral soils appeared
particularly diverse, both from floristic and functional points of view. They integrate many functional
groups such as grasses, reeds, sedges, rushes and forbs in their dominant species. Diversity is the
lowest in grazed grasslands developing on mineral soils, and peat grasslands are intermediate,
irrespective of the management practice. A functional approach enables an understanding of the
diversity variation because functional and floristic diversity were negatively correlated with cwmSLA
and cwmLNC. Both traits increase under an exploitative syndrome and are selected by lower levels of
stresses (Wright et al. 2004). Plant communities of grazed grasslands on mineral soils included more

fast-growing species with higher SLA and LNC values such as Agrostis stolonifera. This species has been
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Fig. 2 Comparison of multiple ESs provided by the four groups of grasslands by the representation of ES indicator means among each group of grasslands.
Supporting services are represented by green arrows: the Shannon diversity index (H’) and RAO index of functional diversity (FDQ). Provisioning services
correspond to red arrows : Crude Protein content (CP), pepsin cellulase digestibility (dCS) and Aboveground Net Primary Productivity (ANPP). Regulation
services are represented by brown arrows and consist of Soil Organic Carbon (SOC) and Hot Water extractable soil C (HWC).
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previously described as a competitive grass promoted by grazing at low stocking rates (Amiaud et al.
2008) and its invasive ability may have led to the decrease in both floristic and functional diversity

through competitive exclusion.
2. Forage production and nutritive quality

When compared to forages produced in mesic grasslands, the ANPP values we obtained seem
very high, especially in mown grassland on mineral soil. In such wet grasslands the water levels
fluctuate seasonally, being waterlogged in winter and dry in summer, and this property makes
wetlands highly productive environments, particularly when reeds like P. arundinacea or Glyceria
maxima are present. Nevertheless, the ANPP values have been obtained by harvesting from 100cm?
rings. This method is a precise index to compare grasslands but it may overestimate production
because rings are usually not located in gaps and it is inappropriate to compare our ANPP values to
those measured at the whole grassland scale by the farmers. For digestibility, dCS values ranged from
a mean of 48% for mown grasslands on peat soil to 63% for grazed grasslands on mineral soil, which,
respectively, are values close to and higher than the standard values of 51% obtained in mesic
grasslands in Normandy at the flowering stage (Baumont et al. 2007). The crude protein content (CP)
values we measured ranged from 67 g kg* for mown grasslands on mineral soils to 107 g.kg™ for grazed
grasslands also on mineral soils, and were respectively lower or close to those of standard values for
mesic grasslands in Normandy harvested at the flowering stage (104 g kg) (Baumont et al. 2007). Only
one station (Mm5) had a legume (Lotus pedunculatus) among its dominant species, whereas mesic
species are often rich in clovers that provide a high protein content. Anaerobic conditions in wet soils
can inhibit dinitrogen fixation (Witty et al. 1986), which limits legume development and thus the

protein content in forages.

Digestibility (dCS) correlated negatively with LDMC and positively with SLA. These relationships
have already been demonstrated at the species (Al Haj Khaled et al. 2006; Pontes et al. 2007; Duru et
al. 2008; Andueza et al. 2010) and plant community scales (Gardarin et al. 2014). Low LDMC and high
SLA characterize fast growing species possessing slightly fibrous tissues (Poorter and De Jong 1999;
Wright et al. 2004) and leading to a higher digestibility. The higher digestibility values were obtained
for forages produced on grazed grasslands developing on mineral soils and can be attributed largely to
the predominance of Agrostis stolonifera, which possessed high SLA and low LDMC values (data not
shown). The literature indicates complex relationships between leaf traits and productivity (see
Garnier and Navas 2012) or crude protein content (Pontes et al. 2007), however, when considering the
wet grasslands sampled in the current work, neither ANPP nor CP were linked to community functional

traits.
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Both production and nutritive values varied among stations depending on the soil type and the
management. A tradeoff appeared between production and fodder quality, as evidenced by the
negative relationship between ANPP and CP. This tradeoff was particularly important for grasslands on
mineral soils; mowing results in high production, but lower nutritive quality, particularly when focusing
on crude protein content. These grasslands have significant coverage by sedges, rushes, reeds or
grasses of low fodder quality, and farmers mainly use them for litter and mulching. Conversely, grazed
grasslands growing on mineral soils produced forage of the highest nutritive values among the 14
studied stations. They included among their dominant species, Agrostis stolonifera, Lolium perenne or
Holcus lanatus, which are known for their fodder quality. Agrostis stolonifera develops a “guerrilla”
strategy (Amiaud et al. 2008), which unlike the phalanx strategy implies growth at ground level and
therefore a smaller amount of material to harvest above the cutting level. This tradeoff between
nutritive value and production is opposite to descriptions in the literature of mesic grasslands
(Bruinenberg et al. 2002): the more the grassland produces, the higher the fodder quality. Indeed, the
more productive species, sedges, rushes and reedy grasses like Phalaris arundinacea or Glyceria
maxima, contains substantial fiber content or aerenchyma as adaptations to the hydric conditions.

When they dominate wet grasslands, the fodder quality is low.

3. C stocks and labile C

Although wetlands represent only a small part of the Earth’s area, they are responsible for one
third of the planet’s total C pool (Lal 2008) and are very effective ecosystems for storing soil carbon
(Mitsch et al. 2012). Adhikari et al. (2009), in a review focusing on C dynamics in wetlands, stressed the
difficulties of evaluating the role of wetlands as C sinks due to the complexity of quantifying
decomposition of organic matter, methanogenesis and sediment fluxes in such systems. Concerning
wet grasslands, which are managed agro-systems, the storage of carbon derives from the balance
between C input via photosynthesis and C output via organic matter decomposition as well as fodder
harvesting. Plant communities may act at these two levels. Their productivity allows C input into the
system and then C output when harvested, and the quality of their tissues drives organic matter
decomposition (De Deyn et al. 2008). Some experiments conducted in sown mesic grasslands have
evidenced that a higher floristic and functional diversity resulted in higher C sequestration (Steinbeiss
et al. 2008; De Deyn et al. 2009). In this study we found no relationship between either of the soil C
indices, SOC content as an index of C stocks and HWC as an index of C dynamics, and the diversity
indices. At the same time, no significant relationship was found between either SOC or HWC and the
plant community functional traits. Fast-growing species with high SLA and LNC (Wright et al. 2004) but

low LDMC (Hodgson et al. 2011) can enhance the input of C into the ecosystem through higher levels
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of photosynthesis, whereas slow-growing species with the inverse trait patterns can decrease C output
because of the slowly degradable litter they produce (De Deyn et al. 2008). Therefore these traits have
conflicting effects on C sequestration, which could explain why no pattern appeared between them,

weighed at the community level, and the soil C indices.

Grasslands developing on peat soils were of course discriminated from those developing on
mineral soils due to their higher SOC content. SOCs were greater in mown grasslands than in grazed
ones. Even in peatlands, C stocks are threatened by many natural or anthropogenic impacts (Maltby
and Immirzi 1993) and the C dynamics seemed to differ from mown to grazed sites. HWC has been
evaluated as an indicator of C dynamics because it corresponds to the more labile carbon compartment
and thus represents readily decomposable soil organic matter (Schulz 2002; Ghani et al. 2003). HWC
corresponds both to C released by plants through exudation, thus being an input of Cinto the soil plant
system, and litter mineralization by microorganisms, thus also being a potential C output (Leinweber
et al. 1995). In this study HWC and SOC were negatively correlated. Alongside a lower SOC content,
the higher HWC of grazed grasslands on peat soils could indicate a higher mineralization of organic
matter. A few mechanisms may be implied from this. Firstly, trampling may cause soil surface
compaction (Wang et al. 2014). In peat grasslands, soil pore spaces are large and can facilitate water
percolation, resulting in dry conditions during summer. The compaction and thus the reduction of pore
spaces can enhance hydric conditions during the plant growth period and thus increase soil microbial
biomass, as shown by Wang et al. (2014) in a floodplain of the Inner Mongolian Plateau. Moreover,
repeated defoliation enhances root exudation (Bardgett et al. 1998), which can explain the greater
portion of the labile C but can also induce a higher microbial biomass in the soil (Guitian and Bardgett
2000). Finally, restitution in the form of feces and urine could act as a trigger that may accelerate
mineralization processes, a mechanism known as a “priming effect” (Kuziakov et al. 2000). Grasslands
established on mineral soil were characterized by lower SOC content but higher labile C content (HWC)
than those established on peat soil. Contrary to the peat grassland results, HWC was higher in mown
grasslands than the grazed grasslands on mineral soils. Mown grasslands developing on mineral soils
are also characterized by a higher ANPP; in this situation we can hypothesize that HWC corresponds
to labile Cinput via higher plant rhizodeposition. Indeed, the quantities of rhizodeposited C depend on

the C fixed by shoots and exported to roots, and are thus linked to growth (Nguyen 2003).

4. Multiple ESs approach

Wet grasslands are of great importance as carbon reservoirs and as habitats for diversity
(Adhikari et al. 2009). Nevertheless, wet grassland conservation is tightly dependent on the

maintenance of livestock farming and thus the ability of grasslands to deliver provisioning services.
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Tradeoffs between environmental services, such as diversity and C stocks, and agronomic services are

thus required.

When integrating the 14 stations, there were only a few significant relationships between ES
indicators or between ES and leaf traits weighted at the community level. Nevertheless, there were
fundamental differences in the service relationships in grasslands established on peat soil and those
established on mineral soils. Even though plant communities were very different among grasslands
growing on the same type of soil (either peat or mineral soil) and with the same management practices

(either mowing or grazing), within each category the grasslands delivered similar multiple ESs.

The management effects of grazing or mowing are thus dependent on the type of soil. For
grasslands developing on peat soils, grazing seemed to provide the best equilibrium between ES
indices. Grazed stations were characterized by the highest functional diversity and in most cases higher
productivity, but on the other hand grazing seemed to reduce the SOC contents. For grasslands
developing on mineral soils, mowing seemed to provide the best tradeoffs between ESs, allowing a
greater diversity both at the floristic and functional levels as well as higher productivity and higher
HWC and SOC contents. Grazing resulted in the best fodder quality, mainly through the dominance of
Agrostis stolonifera, but resulted in biomass that developed close to the soil and was thus unavailable

to livestock.

V. Conclusion

Farmers, which exploit wet grasslands, face many difficulties in these temporarily flooded
ecosystems. Maintenance of these ecosystems is conditioned by obtaining sufficient fodder
production and fodder quality, but farmers are also the guarantee of the other ESs provided by wet
grasslands. The conservation of wet grasslands and the ESs they provide are real challenges that
require the help of suitable agro-environmental schemes. This study considered multiple ecosystem
services and thus underscored the substantial ESs provided by wet grasslands. It has also revealed the
complexity of the patterns of management on ESs, with soil type revealed as a driver of the ES
management effects. No situation offered complete synergy between all services but grazing on peat

soils and mowing on mineral soils provided the best balance between the ESs.
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Des « bouquets de services écosystémiques » rendus par les

prairies permanentes de fauche

Préambule La premiére partie de ce chapitre « résultats » concernait les prairies humides. Dans cette
seconde partie, I'étude multi-services a été étendue a des prairies permanentes mésophiles fauchées
situées sur une plus grande zone géographique. En comparant les bouquets de services rendus par des
prairies de différents territoires, cette étude fait I'objet d’'une analyse des relations entre les
indicateurs des services et de I'identification de la part du contexte pédoclimatique, de la gestion et
du fonctionnement des communautés végétales via les traits fonctionnels pondérés, dans le

déterminisme des niveaux de services rendus.

Principaux résultats les stocks de carbone organique sont étroitement liés a la richesse du sol en
argile. La diversité floristique n’apparait ni liée au fonctionnement des communautés végétales ni au
contexte pédoclimatique mais a la gestion agricole et certainement a I'historique des parcelles et la
structure du paysage. Les indices de la qualité fourragere sont liés au fonctionnement des
communautés végétales, la digestibilité est négativement corrélée au cwm LDMC et positivement au

cwwm SLA et les matiéres azotées totales sont positivement corrélées a la fois au cwm SLA et au cwm LNC.

Ces résultats ont abouti a la rédaction d’un article intitulé « Des « bouquets de services
écosystémiques rendus par les prairies permanentes de fauche ». Il est actuellement en préparation a

la soumission au journal Fourrages.
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Mise en situation

Les prairies permanentes produisent un fourrage de qualité, accueillent une biodiversité floristique
importante et sont des systemes clés pour le stockage du carbone. Quelle est la part du contexte
pédoclimatique, de la gestion ou du fonctionnement de la communauté végétale dans le déterminisme

des «bouquets de services écosystémiques» ?

Résumé

Une étude « multiservice » a été mené sur un réseau de 32 prairies permanentes de fauche,
gérées de maniere extensive, échantillonnées en Normandie, Lorraine et Auvergne. Ces prairies offrent
des « bouquets de services écosystémiques » contrastés indépendamment de leur origine
géographique. Si la qualité nutritive du fourrage est liée au fonctionnement de la communauté
végétale (analysée par une approche « traits fonctionnels »), les stocks de carbone sont étroitement
liés a la teneur en argile des sols. La diversité floristique n’apparait ni liée au fonctionnement des
communautés végétales ni au contexte pédoclimatique mais a la gestion agricole et certainement a

I’historique des parcelles et la structure du paysage.
Mots clés

Prairies permanentes, services écosystémiques, diversité floristique et fonctionnelle, qualité

fourragére, carbone organique du sol, bouquets de services.
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I. Introduction

L’augmentation des besoins de fourrages liée a I'accroissement des besoins de production et
donc des cheptels aprés la seconde guerre mondiale a entrainé en France un bouleversement des
productions fourragéres (Huyghe, 2007). Les surfaces herbagéres permanentes ont ainsi diminué
d'environ 30% entre 1950 et 2017 en France (Agreste 1950 et 2018) au profit des prairies temporaires
mais surtout des cultures fourrageres et particulierement du mais. Les prairies permanentes sont
encore aujourd’hui souvent retournées ou menacées de |'étre. La gestion des prairies peut aussi étre
affectée par une intensification, souvent lorsqu’elles sont localisées a proximité des sieges
d’exploitation, ou par une gestion plus aléatoire ou un abandon pour les prairies présentant le plus de

contraintes pour leur exploitation.

Les prairies permanentes sont décrites comme multifonctionnelles (Huyghe, 2008 ; Huyghe,
2009 ; Amiaud et Carrére, 2012). Sous un angle anthropocentré, elles offrent de nombreux services
écosystémiques définis comme les avantages que les hommes tirent des écosystéemes (MEA, 2005).
Les prairies offrent des services d’approvisionnement, elles sont gérées pour la production de
fourrage et ont, a ce titre, des enjeux de productivité et de qualité fourragére en termes de valeur
alimentaire (Baumont et al., 2009), de santé animale (Farruggia et al., 2008 ; Haring et al., 2008 ; Séguin
etal., 2010 ; Poutaraud et al., 2017) et de qualité des produits issus de I'élevage pour la santé humaine
(Duru et al ., 2017). Ce sont aussi des systemes ouverts qui accueillent une forte richesse floristique
(Wilson et al., 2012) et une forte diversité de I'entomofaune (Habel et al., 2013) qui peuvent étre
considérés comme des services de support. D’un point de vue environnemental, les changements
globaux ont mis en relief 'importance des écosystemes semi-naturels comme les prairies permanentes
dans la mitigation des disfonctionnements d’origine anthropique. Les prairies offrent ainsi de
nombreux services de régulation comme la régulation des crues, de la qualité de I'eau et la protection
des sols. Elles sont, avec les foréts et les tourbiéres, des écosystemes clés dans la séquestration et le
stockage de C (Lal, 2004 ; Petri et al., 2010 ; Fornara et al., 2011 ; Powlson et al., 2011). Enfin, elles
offrent des services culturels (eg. écotourisme, chasse).

Sous nos latitudes, en conditions climatiques tempérées, les prairies sont des stades
intermédiaires de successions végétales qui, en absence de grands herbivores sauvages en France,
n’existent que par I'application de défoliations récurrentes et donc des pratiques de gestion agricole
mises en ceuvre. Les agriculteurs gérant les prairies pour nourrir le bétail se trouvent ainsi acteurs de
la délivrance de nombreux services écosystémiques qui profitent a I'ensemble de la société. La gestion
des prairies a une influence a la fois sur le niveau de services rendus et sur les relations entre ces

services (Wu et al., 2017). La valeur fourragére, qui est modulée par des paramétres pédoclimatiques
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et la composition floristique, est également fortement dépendante des pratiques de gestion agricole
(Baumont et al., 2009 ; Bruinenberg et al., 2002). Des coupes précoces, avant la montée en tiges des
poacées (Carrére et al., 2010) ou la fertilisation sélectionnant des especes a croissance rapide et
digestibilité élevée (Bruinenberg et al.,, 2002) permettent d’accroitre la valeur fourragére.
L'intensification de la gestion des prairies, notamment a travers la fertilisation, permet ainsi
d’atteindre les objectifs de production agricole. Néanmoins les services de fourniture peuvent étre
antagonistes aux services dits « environnementaux » (NOsberger et al.,, 1998 ; Foley et al., 2005).
L'intensification de la gestion, comme I'application d’une fertilisation en azote inorganique par
exemple, permet d’accroitre la production primaire mais a un effet négatif sur la richesse spécifique
des communautés végétales (Gaujour et al., 2012) et accroit le lessivage de I'azote (Soussana et
Lemaire, 2014). Les pratiques de gestion, a travers la fertilisation, les fréquences de coupes ou le
chargement animal, impactent également la séquestration du C dans le sol ; celle-ci augmente lorsque
I'intensification est modérée mais le bilan de C dans le systéme devient négatif pour les systemes trés
intensifs (Soussana et Lemaire, 2014).

Le fonctionnement des communautés végétales, impliquant des flux d’éléments majeurs C et N
dans I'écosysteme, apparait comme un élément intégrateur. Il résulte des conditions édaphiques, de
I’historique et de la gestion de I'écosysteme et détermine les services écosystémiques rendus
(Lamarque et al., 2011 ; Lavorel, 2013). Le «leaf economics spectrum» mis en évidence par Wright et
al. (2004) s’est construit sur la base de traits foliaires, il décrit un gradient allant d’espéces
conservatives a des especes exploitatives. Les espéces productives des milieux fertiles, qui adoptent
une stratégie exploitative, optimisent la surface photosynthétique en produisant des limbes peu épais
a fort SLA (Specific Leaf Area ; surface foliaire spécifique) et riches en azote avec un LNC élevé (Leaf
Nitrogen concentration ; concentration en azote des limbes) (Wright et al., 2004) et des tissus riches
en eau et donc avec un faible LDMC (Leaf Dry Mass Content ; teneur en matiere séche des limbes)
(Hodgson et al., 2011). Ces caractéristiques leur conférent une forte vitesse de croissance mais elles
possédent, en contrepartie, des tissus moins résistants que les especes conservatives qui ont les
caractéristiques inverses (faibles SLA et LNC et forts LDMC). Ces traits peuvent étre rapportés a la
communauté végétale en pondérant les valeurs de traits des espéces par leur abondance relative dans
la communauté (Garnier et al. 2004). De la méme maniere que les traits des espéces, les traits
fonctionnels pondérés a I’échelle de la communauté rendent compte de la réponse de la végétation
aux facteurs du milieu et de leur effet sur le fonctionnement de I'écosystéme (Garnier et Navas, 2012).
L'approche basée sur les traits fonctionnels parait alors pertinente pour analyser les services

écosystémiques et leurs relations (Lavorel, 2013).
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Figure 1 : Localisation des 32 prairies étudiées sur trois sites et trois formations géologiques.

Tableau I : Description du climat (données Météo-France) et de la pédologie (moyenne des parcelles étudiées)
sur trois sites et trois formations géologiques

PNR Normandie-Maine PNR Loraine Station Theix
Station météo Alengon Nancy Clermont Ferrand
Climat Océanique Semi-continental Semi-continental
Température minimale (1981-2010) 6,6 °C 6,0 °C 6,6 °C
Température maximale (1981-2010) 15,3 °C 14,9 °C 16,8 °C
Hauteur de précipitations (1981-2010) 746,7 mm 775,1 mm 578,9 mm
Nb jours précipitations (1981-2010) 119,1 124,3j 87,4 ]
Durée d’ensoleillement (1991-2010) 1689,5 h 1664,9 h 1913,0h
Nb jours d'ensoleillement (1991-2010) 53,7 55,88 j 71,85]
Arl\nﬁfiii;in Bassin Parisien Massif Central
pH H20 6,03 6,79 6,80 5,90
CaO (g/Kg) 1,82 7,25 6,25 2,12
CEC (mEg/100g) 11,15 22,17 23,39 20,65
Argiles (%) 14,67 35,04 42,21 22,05
Limons (%) 63,02 28,46 42,00 28,75
Sables (%) 5,52 4,29 5,93 35,60
Texture du sol Limoneuse Argileuse Argileuse Equilibrée
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Dans le cadre d’un projet national REACCTIF2 ADEME « P2C: La plante : pilote de la capture et
du transfert de carbone vers le sol des prairies de plaine », un réseau de 32 prairies permanentes de
fauche, a été constitué au niveau de trois territoires en Lorraine, Normandie et Auvergne. Les prairies
ont fait 'objet d’une analyse du sol, de la flore, et des caractéristiques fonctionnelles (traits
fonctionnels pondérés) des communautés végétales. Parallelement, des indicateurs de services
écosystémiques ont été mesurés pour rendre compte de services appartenant a trois des catégories
définies par le MEA (2005): (i) la diversité floristique et fonctionnelle pour les services de support, (ii)
la digestibilité et la teneur en protéines du fourrage pour les services d’approvisionnement et (iii) les
teneurs en carbone organique de deux horizons du sol comme services de régulation. Les objectifs de
ce travail sont de comparer les bouquets de services rendus par les parcelles des différents territoires
afin d’analyser les relations entre les indicateurs des services et d’identifier la part du contexte
pédoclimatique, de la gestion et du fonctionnement des communautés végétales via les traits

fonctionnels pondérés, dans le déterminisme des niveaux de services rendus.

II. Matériel et méthodes

1. Description des sites d'étude

L'étude a été réalisée sur un ensemble de 32 prairies permanentes fauchées réparties sur 3 sites
francais présentant des conditions pédoclimatiques distinctes (figure 1, tableau 1). Le Parc Naturel
Régional (PNR) de Lorraine est situé sur le Bassin Parisien qui se caractérise par des surfaces
sédimentaires représentées par des couches de calcaire séparées par de fines couches d’argile. Il est
soumis a un climat semi-continental et son sol, de pH neutre, a une texture argileuse. Le PNR
Normandie-Maine est soumis a un climat océanique. Il est positionné sur deux grandes unités
géologiques, le Bassin Parisien et le Massif Armoricain. Les surfaces occupant le Bassin Parisien ont des
sols proches de ceux du PNR de Lorraine, ils ont un pH neutre et une texture argileuse. Au niveau du
Massif Armoricain, édifié sur un socle de schiste et de grés, le sol est plus acide (pH de 6,03 en
moyenne) et a une texture limoneuse. Les prairies du SOERE ACBB (Systéme d'Observation et
d'Expérimentation pour la Recherche en Environnement, Agro-écosystemes, Cycles Biogéochimiques
et Biodiversité, Theix), en Auvergne, sont localisées dans le Massif Central sur une roche meére
granitique. Le climat est semi-continental et le sol, de pH acide (pH de 5,9), a une texture équilibrée.

La sélection des parcelles a été réalisée par une approche historique a partir d’une étude de cartes
d’état-major, de photographies aériennes anciennes et des Statistiques Agricoles Annuelles,
complétée par une enquéte agricole réalisée en 2015. Les prairies sélectionnées sont 4gées d’au moins
quarante ans et sont gérées principalement par de la fauche depuis plus de six ans. Huit parcelles

recoivent une fertilisation minérale (65 a 240 unités d’azote par an), quatorze parcelles une
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Tableau Il : présentation des 32 prairies étudiées sur trois sites et trois formations géologiques.

|
I“V“d‘
N
N |
N

(100cm? de surface) pour les
prélévements de fourrage
(au dessus de 5cm)

o Socle . Nombre de - Paturage des _Ft,artilisatio_n, Fertilis_ation
Territoires . ) Parcelle Altitude (m) Périodes de coupes . minérale (unités organique
géologique coupes /an regains Niha/an) occasionnelle
IPBO1 260 3 Juin, Juillet et Septembre Fumier
| IPB02 | 260 | 1 | Juin | oui | | Fumier
| IPB0O3 | 260 | 2 | Juillet et Septembre | | |
| IPB04 | 230 | 1 | Juin | oui | |
. | IPBO5 | 230 | 20u3 | Juin, Aout (et Septembre) | | | Fumier
Lorraine | IPB06 | 230 | 1 | Juin | oui | |
| IPBO7 | 250 | 2 | Mai et Aout | oui | 70 | Lisier
| peos | 250 | 1 | Mai | ou | 70 | Lisier
| IPB09 | 250 | 2 | Juin et Septembre | | |
| IPB10 | 240 | 2 | Juillet et Septembre | | |
| nPBO1 | 150 | 1 | Juin | oui | | Fumier
Bassin | nPB02 | 170 | 2 | Juin et Aout | | | Fumier
Parisien | nPB03 | 170 | 1 | Mai | oui | | Fumier
| nPB04 | 150 | 2 | Juin et septembre | | | Fumier
| nPBO5 | 170 | 2 | Juin et Aout | | | Fumier
| nPBO6 | 170 | 2 | Juin et Aout | | | Fumier
| nPB07 | 140 | 1 | Juillet | oui | |
| nPBO8 | 140 | 2 | Juin et Septembre | | | Fumier
| nPB09 | 140 | lou?2 | Juillet (et Aout) | | |
Normandie - 2o0u3 Mai, Aout (et Septembre) ) Fumier / Lisier
Maine nPB10 150 oui
| nPB11 | 145 | 2 | Juin et Aout | | | Lisier
| nPB12 150 | 1 | Juillet | | | Fumier
| nPB13 160 | 1 | Juin | | | Fumier
nPB14 130 1 Juin
nMAO1 410 lou?2 Juin (et Aout)
| nMAO02 | 180 | 2 | Juin et Septembre | | 65 |
Massit | nmaos | a0 | 2 | Mai et Aout | | 140150 |  Fientes
armoricain | vaos | 410 | 2 | Mai et Aout | | 140150 |  Fientes
| nvaos | a0 | 2 | Mai et Aout | | 140150 |  Fientes
| ovaos | 410 | 2 | Mai et Aout | | 140150 | Fientes
Auveran Massif | tMcol | 850 | 3 [ Juin, Juillet et Octobre [ [ [
uvergne central | tMCO02 | 850 | 3 | Juin, Juillet et Octobre | | 240 |
i i 5 quadrats (1m2)de relevés
it it de végétation et de
o oy prélevement des limbes
[ " foliaires pour la mesure des
ﬂ . traits fonctionnels
4 prélévements de sol sur
i deux horizons (0-10cm et
» AR 10-30cm) pour les analyses
il A de C organique et de C
i . N soluble
Ly , N N N
I‘I |'|‘ I 7\\\
N 3 pools de 5 anneaux

Figure 2 : Protocole de relevés de végétation et de prélévements de végétation et de sol mis en

place sur chaque parcelle.
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fertilisation organique (fumier ou lisier) tandis que les autres prairies ne sont pas fertilisées (tableau
I). Elles sont fauchées une a deux fois par an, plus rarement (pour quatre parcelles) 3 fois et neuf

parcelles sont exploitées par paturage des regains.

2. Relevés de végétation et mesure des traits fonctionnels

Les prélevements ont été effectués au cours du printemps 2016, fin Avril 2016 lors de la premiére
fauche pour la végétation et début mai 2016 pour le sol. Dans chaque parcelle, une zone
d'échantillonnage carrée de 20m de diagonale a été mise en place (figure 2). Des relevés de végétation,
estimant le pourcentage de recouvrement de chaque espéce, ont été réalisés dans cing quadrats de 1
m?2. La diversité floristique a été évaluée par I'indice de Shannon et Weaver.

Les espéces dont le recouvrement relatif cumulé permettait d'atteindre 80 % du recouvrement
total, ont été sélectionnées pour I'analyse des traits fonctionnels foliaires (2 a 8 "espéeces dominantes"
selon les prairies). Pour chacune de ces espéces, le dernier limbe mature de 5 individus a été récolté
et trois traits foliaires ont été mesurés selon le protocole de Cornelissen et al. (2003) : la surface
spécifique foliaire (SLA, Specific Leaf Area, en cm2.gt de matiére séche), la teneur en matiére séche
des feuilles (LDMC, Leaf Dry Matter Content en mg.g™* de matiére fraiche) et la teneur en azote (LNC,
Leaf Nitrogen Content, mg.g? de matiére séche). Des traits fonctionnels foliaires pondérés (CWM,
Community Weighted Mean) ont été calculés a I’échelle de la communauté en pondérant les valeurs
des traits par la proportion des espéeces (Garnier et al., 2004).

Un indice de diversité fonctionnelle (FDQ), I'entropie quadratique de Rao, est calculé sur la base des
trois traits fonctionnels (SLA, LDMC et LNC) en utilisant la macro Excel développée par Leps et al.

(2006). Il correspond a la divergence fonctionnelle entre les espéces d’'une communauté végétale.

3. Analyse de la qualité fourragere

Pour I'analyse de la qualité fourragere, la végétation au-dessus de 5 cm du sol a été récoltée a
I'aide d’anneaux de 100 cm?, lors de la premiére fauche de printemps. Trois répétitions, dont chacune
correspondaient a un pool de cing anneaux, ont été collectées sur les diagonales de la zone
d'échantillonnage (figure 2). Les échantillons ont été séchés a 30°C dans une étuve ventilée puis
analysés par un laboratoire indépendant (Laboratoire Agronomique de NOrmandie, (LANO)). L'analyse
physico-chimique comprenait la détermination de composantes de la valeur nutritive des fourrages et
notamment les teneurs en matiéres azotées totales (MAT, exprimées en g.kg! de la MS) et la

digestibilité a la pepsine cellulase (DCS, exprimée en % de la matiere seche, MS).
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Figure 3 : Analyse Factorielle des Correspondances (AFC) de la composition floristique (espéces dont le recouvrement moyen atteint au moins 10% pour I'une
des prairies) des 32 prairies. Représentation dans le plan 1-2.
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4. Analyse du carbone organique et du carbone soluble du sol

Dans chaque zone d'échantillonnage, quatre préléevements de sol ont été effectués au centre

des quatre demi-diagonales de la zone d’échantillonnage (figure 2) a I'aide d’une carottiére. Les
préléevements ont été réalisés a deux strates: 0-10 cm et 10-20 cm, et ont été conservés a 4°C jusqu’a
leur tri et analyse.
Le sol fin (tamisé < 2mm) a été placé dans un four a moufles a 400°C pendant 16 heures (adaptation
du protocole de Ball (1964)) pour obtenir la fraction minérale. Les teneurs en carbone de la fraction
fine du sol ont été mesurées pour le sol avant (carbone total, Cit) et aprés passage au four a moufle
(carbone minéral, Cnin) a I'aide d'un spectometre de masse IsoPrime (Elementar, Lyon, France) couplé
a un analyseur élémentaire (EA 3000, Euro Vector, Milan, Italie). Les teneurs en carbone organique du
sol (SOC pour Soil Organic Carbon) ont été calculées a partir de la différence entre les teneurs en Ciot
et Cmin.

Les teneurs en carbone soluble du sol (HWC, Hot Water extractable Carbon) ont été déterminées
par la méthode de Ghani et al. (2003) qui correspond a une extraction de C soluble du sol frais a I'eau

chaude (80°C). Le HWC est exprimé par rapport au C organique total.

5. Analyses statistiques

Les analyses statistiques ont été réalisées avec le logiciel "R" (R Development Core Team, version
3.4.4, 2016) en utilisant notamment le paquage "FactoMineR" pour les analyses multivariées (AFC et

ACP).

III. Résultats

1. Composition floristique des prairies

La composition floristique des prairies permanentes a été analysée par une AFC prenant en
compte les especes dominantes. La représentation des espéces dans le plan correspondant aux deux
premiers axes met en évidence un pool d’espéces communes a I'ensemble des parcelles telles que
Alopecurus pratensis (Apr), Lolium perenne (Lpe), Holcus lanatus (Hla), Poa trivialis (Ptr) et Trifolium
pratense (Tpr) (figure 3). AFC ne permet pas distinguer des groupes de parcelles mais met en
évidence des gradients allant des prairies les plus communes, au centre des deux axes, vers trois poles.
Un premier podle correspond a I'éloignement le long de I'axe 1 des parcelles de Theix et de quatre des
six parcelles du PNR Normandie-Maine positionnées sur le Massif Armoricain. La parcelle fertilisée de
Theix, (tMC02) se singularise par une forte proportion de deux poacées productives Schedonorus

arundinaceus (Sar) et Elytrigia repens (Ere), tandis que la parcelle non fertilisée (tMCO01) accueille des
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tableau Ill : matrice de corrélation entre les traits fonctionnels pondérés (

H

al Diversité floristique et fonctionnelle
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Figure 4 : Présentation en Boxplot des indicateurs de services
écosystémiques pour les prairies rassemblées par leur territoire
et leur origine géologique.

écosystémiques (les valeurs en gras sont significatives a p<0,05).

«wm) €t les indicateurs de services

owSLA  cuuLNC  qulDMC  H FDQ DCS  MAT  SOCO0-10 (%)  SOC 10-30 (%)
cwuSLA 1
cwnLNC 0,50 1
cwmLDMC -0,59 -0,40 1
H: 0,05 -0,02 -0,23 1
FDQ -0,15 -0,10 -0,26 0,69 1
DCS 0,47 0,09 -0,45 032 028 1
MAT 0,52 0,71 -0,32 031 0110 0,43 1
SOC 0-10 (%) -0,13 0,26 0,24 008 -018  -027 036 1
SOC 10-30 (%) -0,05 0,17 004 010 -030 023 019 0,53 1
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dicotytlédones comme Achillea millefolium (ami) et Cerastium glomeratum (Cgl). Quatre parcelles
normandes du Massif Armoricain, exploitées plus intensivement (tableau ), se distinguent par leurs
recouvrements en Taraxacum officinale (Tof) et Lolium multiflorum (Lmu), trés probablement issue
d’un sursemis. Le second pdle correspond a quelques espéces, Centaurea nigra (Cni) Schedonorus
pratensis (Spr) ou Lathyrus pratensis (Lpr) qui permettent de discriminer quelques prairies de
Normandie et de Lorraine en bas de I'axe 2. Le troisieme pdle, en haut de I'axe 2 est étiré par Festuca
rubra (Fru), Anthoxanthum odoratum (Aod) ou Agrostis capillaris (Aca) et correspond a un petit groupe
de parcelles de Lorraine ou de Normandie (tableau I).

La composition floristique, analysée au travers de cette AFC ne permet pas de distinguer les
prairies basées sur le Bassin Parisien de Normandie de celles de Lorraine. Les prairies gérées par un

paturage de regain ne se distinguent pas non plus des autres par leur composition floristique.

2. Les services rendus par les prairies des différents territoires

Les services écosystémiques rendus par les 32 prairies provenant des quatre territoires ont été
évalués a partir (i) des indices de diversité floristique de Shannon (H’) et de diversité fonctionnelle
(FDQ) pour les services de support (figure 4a), (ii) de la digestibilité du fourrage (DCS) et des teneurs
en matiéeres azotées totales (MAT) pour les services d’approvisionnement (figure 4b) et (iii) des teneurs
en carbone organique (SOC) de deux horizons du sol (0-10cm et 10-30cm) pour les services de
régulation (figure 4c). L'indice de diversité floristique (H’) varie en fonction des territoires alors que
I'indice de diversité fonctionnelle (FDQ) ne semble pas varier d’un groupe de parcelles a 'autre (figure
3a). Les prairies du PNR Normandie-Maine localisées sur le Massif Armoricain sont les moins
diversifiées. La qualité fourragere est décrite par la digestibilité (DCS) et la teneur en matiéres azotées
totales (MAT) (figure 4b). Les fourrages des prairies localisées sur le territoire du PNR de Lorraine ont
a la fois des fortes DCS et MAT et présentent donc les meilleures valeurs fourrageres. Les teneurs en C
organique sont plus importantes dans I'horizon supérieur (0-10cm) qu’en profondeur (10-30cm)
(figure 4c). Elles apparaissent tres variables pour les prairies de Lorraine et les prairies de Normandie
sur le Bassin Parisien et les prairies du Massif Armoricain présentent la plus faible médiane.

Les indicateurs de services écosystémiques des 32 parcelles ont été représentés en bouquets
et ont été confrontés dans une ACP (figure 5). La représentation dans le plan 1-2 de I’ACP met en
évidence l'indépendance des indicateurs des trois types de services a savoir de support,
d’approvisionnement et de régulation (figure 5B). Les deux indices de diversité, H’ pour la diversité
floristique et FDQ pour la diversité fonctionnelle sont corrélés entre eux (tableau Ill) et
perpendiculaires aux teneurs en C des deux horizons de sol (SOC 0-10cm et SOC 10-30cm) elles-mémes

corrélées entre elles (tableau Ill). Les indicateurs de qualité fourragere, MAT et DCS sont positivement
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corrélés (tableau Ill). Si la digestibilité (DCS) est indépendante des indicateurs des autres services, la
teneur en matieres azotées (MAT) présente une faible corrélation avec la teneur en C organique de
I’horizon de surface du sol (SOC 0-10cm) (tableau 1l1).Tous les vecteurs des indices de services sont
dirigés vers le haut (figure 5B) ce qui indique que les parcelles situées en haut du plan sont celles qui
offrent les bouquets de services les plus élevés (figure 5A). Les parcelles du PNR de Lorraine, localisées
sur le Bassin Parisien (IBP) offrent globalement des bouquets de services importants et se situent en
haut du plan (1-2) de I'ACP. Il existe au sein de ce territoire un antagonisme entre les indices de
diversité et de stocks de C. La parcelle IBP08 est par exemple dotée de sols aux teneurs en C organique
(SOC) élevées mais de moindres indices de diversité floristique (H’) et fonctionnelle (FDQ) alors que la
parcelle IBP06 a le motif inverse. Les parcelles du PNR Normandie Maine situées sur le Bassin Parisien

présentent la plus large dispersion.

3. Les bouquets de services et leur déterminisme pédo-climatique

Les bouquets de services des parcelles ne sont pas discriminés par leur origine géographique
et donc les climats qui s’y appliquent, les parcelles de Theix, se confondent par exemple avec les
parcelles de Lorraine et certaines parcelles de Normandie (figure 5A). En revanche la position sur les
massifs géologiques semble étre un facteur plus déterminant. Au sein du PNR Normandie-Maine, les
parcelles basées sur le Massif Armoricain (nMA) sont distinguées de celles qui sont basées sur le Bassin
Parisien (nBP) avec notamment des stocks plus faibles en C organique. La nature de la roche mére est
déterminante sur la texture du sol et les sols prélevés en Massif Armoricain sont dotés de teneurs
faibles en argile en comparaison des autres sols (tableau I). Il apparait que la teneur en C organique de
I’'horizon supérieur du sol (SOC 0-10cm) est trés étroitement liée a cette teneur en argile (figure 6).
Nous avons mesuré le HWC qui correspond au C labile comme indicateur de dynamique du C
organique. Cette proportion en C labile est inversement corrélée a la teneur en C organique dans le

haut du sol (0-10cm) (r=0.48, p<0.01) et plus en profondeur (10-30cm) (0.39, p<0.05).

4. Les bouquets de services et la gestion des prairies

La gestion ne permet pas d’expliquer facilement les bouquets de services ; les parcelles ne sont
réunies ni en fonction de la fréquence de fauche, ni de la fertilisation minérale ou organique ni en
fonction de I'utilisation des regains par paturage (figure 5A, tableau Il). Les indicateurs de diversité
sont les plus impactés par la gestion et la diversité spécifique (H’), et en moindre mesure la diversité
fonctionnelle (FDQ), ont les plus faibles valeurs dans le cas des prairies qui regoivent une fertilisation
minérale (figure 7). L'analyse de la flore, qui résulte d’une gestion passée et présente, avait révélé trois

podles de différenciation des parcelles. Les parcelles situées aux extrémités du pdle 1 ne présentent pas
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d’analogies en termes de bouquets de services. En revanche, les parcelles du pole 2, discriminées par
Centaurea nigra (Cni) Schedonorus pratensis (Spr) ou Lathyrus pratensis (Lpr) sont localisées a gauche
de I'axe 1 avec des indices de diversité floristique assez faibles. Les Parcelles du pble 3, discriminées
par Festuca rubra (Fru), Anthoxanthum odoratum (Aod) ou Agrostis capillaris (Aca), mis a part nMAO1,

sont positionnées a droite de I'axe 1 avec de plus faibles SOC et des indices de diversité plus élevés.

5. Les bouquets de services et le fonctionnement des communautés

végétales

Il existe trées peu de liens entre les indicateurs de services écosystémiques de support,
d’approvisionnement et de régulation. Les déterminismes de ces services semblent donc multiples.
Nous avons cherché a les mettre en relation avec le fonctionnement des communautés végétales au
travers d’une approche « traits fonctionnels ». Les deux composantes de la valeur fourragére sont liées
aux traits fonctionnels des communautés végétales. La digestibilité (DCS) est plus importante pour les
prairies caractérisées par des valeurs plus élevées de cwmSLA et des valeurs plus faibles de cwmLDMC
(tableau Ill) traduisant une végétation composée d’espéces a croissance rapide. |l en est de méme pour
la teneur en matiére azotée mais cette fois les traits pertinents corrélés sont cwmLNC et cwmSLA (tableau
lI). En revanche les indicateurs de diversité comme de teneurs en C organique sont indépendants des

traits fonctionnels mesurés (tableau Ill).

IV. Discussion

De nombreuses études portent sur les facteurs de variation des services écosystémiques mais
se focalisent soit sur un service donné soit sur un territoire homogene. Nous avons cherché dans ce
travail a prendre en compte des services écosystémiques de plusieurs catégories (support,
approvisionnement et régulation) rendus par des prairies permanentes localisées dans différents sites

francais avec des conditions pédoclimatiques contrastées.

1. Un gradient de prairies mésophiles

Les relevées de végétation ont mis en évidence un ensemble d’espéces communes a la majorité
des parcelles. Ces espéeces, principalement des Poacées telles que Alopecurus pratensis, Lolium
perenne, Holcus lanatus, Poa trivialis et des Fabacées telles que Trifolium pratense, sont des espéces
communes dans les prairies mésophiles. Certaines parcelles étaient paucispécifiques et largement
dominées par des Poacées tandis que d’autres étaient plus diversifiées et accueillaient une proportion

importante de dicotylédones. Bien que les prairies étudiées soient situées dans des zones
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géographiques contrastées, la composition floristique ne permet pas de regrouper les prairies par
territoires. Seul le recouvrement important d’Achillea millefolium, espéece présente sur I'ensemble du
territoire mais plus abondante en prairie de montagne (Grime et al., 1988), pourrait correspondre a
une singularité géographique. Deux gradients de gestion semblent faire varier la composition
floristique des prairies échantillonnées. Le premier gradient, le long de I'axe 1 de I'AFC, est lié a la
fertilisation qui sélectionne des espéces plus productives (Schedonorus arundinaceus ou Lolium
multiflorum). Le second gradient semble correspondre a la fréquence de coupe qui réduit la proportion
des dicotylédones de milieux ouverts mais peu perturbés comme Centaurea nigra (Grime et al., 1988)
et favorise des poacées de sols peu fertiles adaptées a la défoliation comme Festuca rubra,

Anthoxanthum odoratum ou Agrostis capillaris (Grime et al., 1988).

2. Déterminisme de la valeur fourragére

Les valeurs de digestibilité obtenues pour les prélevements des différentes prairies se sont
avérées élevées au regard des références (DCS de 57,6% (DMO = 66%) et MAT de 109 g.Kg™* pour une
prairie permanente productive de Normandie au stade de premiére épiaison ; Baumont et al., 2007).
Ce résultat peut s’expliquer en partie par des prélevements de végétation effectués juste avant la
premiere coupe de printemps, alors que la végétation n’était encore qu’au stade végétatif. D’autre
part le fourrage récolté n’a pas été pressé et a été séché en étuve ce qui limite la diminution de la
qualité du fourrage. La qualité d’un fourrage peut étre expliquée par une approche basée sur les traits
fonctionnels, comme I'ont démontré plusieurs études menées a I’échelle de I'espéce (Al Haj Khaled et
al., 2006 ; Pontes et al., 2007) ou a I’échelle de la communauté végétale (Ansquer et al., 2009 ; Gardarin
et al., 2014). Notre étude confirme la relation négative entre le cwmLDMC et la digestibilité (DCS). Elle
met également en évidence une corrélation positive entre le cwmSLA et les deux indices de qualité
fourrageére que sont la digestibilité (DCS) et la teneur en matiéres azotées (MAT) et entre le cwmLNC et
MAT. Ainsi, les communautés de prairies dominées par des espéeces exploitatives a croissance rapide

(forts cwmSLA et cwmLNC et faible cwmLDMC), présentent les meilleures qualités fourragéres.

3. Déterminisme des teneurs en C organique du sol

Les 32 prairies étudiées présentent une large gamme de teneurs en C organique dans I’horizon
supérieur du sol (0-10cm). Les teneurs en C organique ne sont pas en relation avec les traits pondérés
des communautés utilisés ici pour décrire le fonctionnement de la communauté végétale mais sont
étroitement liées aux teneurs en argile du sol. L’argile permet la stabilisation de la matiére organique
par la formation d’agrégats contenant des complexes argilo-humiques qui stabilisent cette matiére

organique et donc le C (Don et al., 2009 ; Martin et al., 2011). Meersman et al. (2012) en modélisant
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les stocks de C frangais ont en effet identifié, apres I'utilisation du sol (foréts, cultures, prairies...), le
climat et la texture du sol comme les principaux facteurs explicatifs des teneurs en C organique du sol.
Plusieurs études ont établi des relations entre le stockage de C dans le sol et I'intensité de la gestion
(Klumpp et al., 2009 ; Soussana et Lemaire 2014). Stocks et stockages de carbone sont deux notions
différentes et représentent tous deux des services environnementaux majeurs. Le C labile (HWC) étant
la fraction du C organique la plus facilement décomposable (Ghani et al., 2003) (Leinweber et al., 1995)
provenant de la minéralisation de la matiére organique ou de la rhizodéposition a été analysée comme
proxy de pour la dynamique du C organique du sol. Pour I'ensemble des prairies considérées, les
teneurs en C organique du sol sont inversement corrélées aux teneurs en C labile. Ce résultat semble

indiquer que les plus grands stocks de C organique des sols sont aussi les plus stables.

4. Déterminisme des indices de diversité

L'impact de la gestion sur la diversité des prairies a été clairement établi dans la littérature
(Gaujour et al., 2012) et dans cette étude les prairies qui recoivent une fertilisation minérale se
trouvent étre les moins diversifiées. L'intensité de la gestion est également connue pour son effet sur
la structure fonctionnelle de la communauté végétale, une intensification de la gestion sélectionnant
les espéces les plus compétitives (a forts SLA, LNC et faible LDMC) (Lavorel et Garnier, 2002). Dans
cette étude aucun lien significatif entre traits fonctionnels pondérés a I'échelle de la communauté et
indices de diversité n’a été mis en évidence. La composition floristique et fonctionnelle d’une prairie
est la résultante de la gestion actuelle mais également de I'histoire de sa genese et des pratiques
anciennes, qui ne peuvent étre précisément connues par enquétes. Par ailleurs, la richesse floristique
d’une parcelle est indissociable de la configuration du paysage et peut étre liée a la proportion de sites
sources de semences et a I'existence de corridors (Dedk et al., 2018) actuels ou passés (Lindborg et

Eriksson, 2004).

5. Déterminisme des bouquets de services rendus par ces prairies

permanentes

L'importance des services, la qualité du fourrage, la diversité ou les stocks de C ne sera pas jugée
de la méme maniere en fonction des interlocuteurs, agriculteurs, naturalistes, ou politiques. Une
approche par « bouquets de services » présente |'avantage de positionner les différents services sans
les hiérarchiser (Ryschawy et al., 2015). L’étude multi-services sur 32 prairies n’a pas mis en évidences
de relations, compromis ou synergies, entre les indicateurs de services écosystémiques mis a part une
corrélation positive entre SOC (0-10cm) et MAT. Notre étude inclue des territoires pédoclimatiques

contrastés, et la texture du sol, induite par le contexte géologique est un déterminant tres important
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du stockage de C qui peut avoir masqué les effets de gestion ou de fonctionnement des communautés
végétales et donc les relations avec les autres services. De méme la qualité fourragére, en relation avec
le fonctionnement de la prairie décrit par les traits fonctionnels, est indépendante des indices de

diversité floristique et fonctionnelle.

V. Conclusion

Cette étude portant sur des prairies permanentes mésophiles fauchées dans des conditions
pédoclimatiques contrastées révele la difficulté d’obtenir un bon équilibre dans la fourniture de
chaque service. Aucune situation n’offre une synergie compléte de tous les services, méme si certaines
prairies du Bassin Parisien et la prairie non fertilisée de la station de Theix se caractérisent par des
indices intéressants. A I'inverse les prairies fertilisées sur sol peu argileux du Massif Armoricain offrent
les bouquets de services les plus réduits. A une échelle multi-sites, les bouquets de services et les
relations entre services ne peuvent s’expliquer uniqguement par le fonctionnement de la communauté
végétale analysée a un moment donné. Ce fonctionnement a évidemment un impact sur tous les
services mais dans des échelles de temps variables. |l impacte directement la qualité fourragére tandis
qu’il agit plus lentement sur la diversité floristique et, en modifiant les flux de C, il impacte les stocks
de C sur du plus long terme. Cette étude n’a pris en compte que peu de services et bien entendu
d’autres éléments impliquant les cycles de nutriments, la qualité de I’eau ou de I'air ou encore des
services récréatifs (beauté scénique, utilisations pour des activités récréatives, sportives...) peuvent

également justifier le maintien des prairies permanentes.
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Chapitre VII - Discussion générale, conclusion et perspectives

I. Discussion générale

1. Rappel des objectifs de I'étude

Cette these s'inscrit dans une démarche d’étude multi-services rendus par des prairies
permanentes. Nous nous sommes intéressés a des services écosystémiques appartenant a trois
catégories telles que définies par le MEA (2005) : I'accueil de la diversité floristique et fonctionnelle
comme services de support, la production et qualité fourragére comme services d’approvisionnement
et les stocks de carbone organique et la teneur en carbone soluble dans le sol comme services de
régulation. Ce travail de recherche s’est décliné en trois objectifs principaux : (i) la quantification de
ces services écosystémiques, (ii) la recherche d’indicateurs de ces services et (iii) la détermination des

relations existant entre ces services.

Ce travail a été mené dans le cadre de deux projets de recherche, le projet WOW qui était axé
sur des prairies humides fauchées ou péaturées et le projet P2C qui s’intéressait a des prairies
mésophiles uniquement fauchées. Les prairies sélectionnées dans le cadre de ces deux projets se
caractérisent par une gestion extensive mais présentent des conditions pédoclimatiques contrastées.
Les indices représentatifs des 3 services écosystémiques retenus ont été les mémes, seule différait la
profondeur des prélévements de sol (jusqu’a 60 cm de profondeur pour le projet WOW et 30 cm de

profondeur pour le projet P2C).

Les résultats découlant de ce travail, présentés sous forme d’articles scientifiques (Chapitre 3),
ont donc été divisé en deux parties : la premiére correspond aux résultats portant sur les prairies
permanentes humides de Normandie (projet WOW) et la seconde a ceux obtenus sur les prairies

mésophiles (projet P2C).

Le fonctionnement des communautés végétales des prairies permanentes humides a été
caractérisé via une approche basée sur des traits fonctionnels foliaires afin d’identifier des liens entre
le fonctionnement de la communauté végétale et la qualité du fourrage issu de ces prairies (art. WOW
1). L'analyse bibliographique montre que la qualité des fourrages est généralement appréhendée au
travers de la teneur en protéines, en fibres et de maniere générale en valeur énergétique. Les
connaissances portant sur le contenu en nutriments des especes hygrophiles et méso-hygrophiles sont
assez limitées bien que ces derniers ont des impacts sur la production et/ou la santé animale (Suttle,
2010). Le niveau d’eau au sein des prairies humides peut conditionner le contenu des plantes en
nutriments. En effet, celui-ci peut modifier le fonctionnement du sol et donc la disponibilité en
nutriments pour les plantes. Il peut également avoir des incidences sur le prélevement racinaire des

nutriments, les conditions anoxiques diminuant fortement les capacités d’absorption des plantes
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(Pezeshki et al., 1999). Afin d’étudier I'incidence du niveau d’eau sur le contenu en nutriment des
plantes, une expérimentation a été menée sur 5 espéces prairiales cultivées en conditions contrélées

en serre et soumises a différents régimes hydriques (art. WOW 2).

Les prairies humides représentent des écosystémes avec de forts enjeux de biodiversité mais
aussi de séquestration de C. Leur conservation et donc le maintien de niveaux importants de services
de support et de régulation est conditionné par le maintien d’une activité d’élevage qui n’est
concevable que par le maintien d’un niveau acceptable des services d’approvisionnement. L’équilibre
entre les services rendus par les prairies humides représente donc I'enjeu de leur gestion. Les relations
entre les trois types de services écosystémiques ont ainsi été analysées au regard du type de sol

(alluvionnaire ou tourbeux) et de la gestion appliquée sur les prairies humides (art. WOW 3).

Dans la seconde partie du chapitre 3, nous avons élargi I'étude des bouquets de services et des
relations entre ces services a des prairies permanentes mésophiles sélectionnées sur une grande zone
géographique. Tout comme les prairies humides, les prairies permanentes mésophiles représentent
un intérét pour la biodiversité et la séquestration du C, mais elles sont toujours menacées de
retournement ou d’intensification. L’équilibre entre les services de production et environnementaux
rendus par ces prairies est donc tout aussi important. Les prairies sélectionnées pour le projet P2C se
caractérisent par une gestion extensive par la fauche et elles se distinguent par des conditions
pédoclimatiques contrastées. Ainsi, I'un des objectifs de cette étude était de déterminer la part du
contexte pédoclimatique dans le déterminisme des trois types de services écosystémiques étudiés en
confrontant les « bouquets de services » rendus par des prairies réparties sur trois zones
géographiques : en Normandie sur le Bassin Parisien et sur le Massif Armoricain, en Lorraine sur le
Bassin Parisien et en Auvergne sur le Massif Central. De la méme facon que dans le projet WOW, nous
avons utilisé les traits fonctionnels foliaires pour établir le lien entre les différents indices représentant

les services écosystémiques et le fonctionnement des communautés végétales.

2. Liens entre le fonctionnement des communautés végeétales et les

services écosystémiques

Il est aujourd’hui admis qu’il existe un lien étroit entre la composition et la structure
fonctionnelle des communautés végétales et le fonctionnement des écosystemes, qui peut se traduire
en services écosystémiques. C’'est pourquoi, nous avons mobilisé une approche fonctionnelle a travers
trois traits foliaires (SLA, LDMC et LNC) pour les études menées dans le cadre des projets WOW et P2C
afin d’évaluer les relations entre le fonctionnement des communautés végétales et les trois types de

services écosystémiques.
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Les résultats obtenus en prairies humides dans le cadre du projet WOW (Chapitre 3, Partie 1,
art. WOW 1 et art. WOW 3) corroborent les relations d’ores et déja établies a I'échelle de I'espéece,
telles que la relation positive entre le SLA et le LNC par Wright et al. (2004) ainsi qu’a I’échelle de la
communauté a travers les traits foliaires pondérés, c’est-a-dire calculé sur la base du recouvrement
relatif des espéces dominantes (cwmtraits, Garnier et al., 2004). La relation négative entre le SLA et le
LDMC a également été confirmée a I'échelle de la communauté mais uniquement pour les prairies

mésophiles (Chapitre 3, Partie Il, art. P2C).

Sur I'ensemble des résultats obtenus, les traits fonctionnels pondérés apparaissent étre de bons
indicateurs de la qualité fourragére. L’étude menée au sein des prairies mésophiles (art. P2C) a mis en
évidence le méme type de relations que celles décrites par Ansquer et al. (2009) et Gardarin et al.
(2014). L’obtention d’une corrélation positive entre cwmSLA et DCS et CP et entre cwmLNC et CP, ainsi
gu’une corrélation négative entre cwmuLDMC et DCS, confirme que les prairies dominées par des
especes a croissance rapide et productives se caractérisent par des fourrages de meilleure qualité.
Dans le cas des prairies humides (art. WOW 1), il s’avere que le groupe fonctionnel des espéces est
déterminant dans la relation entre les indices de valeur fourragére et les traits foliaires. En effet, pour
le groupe des Poacées, la corrélation négative entre cwmLDMC et la digestibilité suggére que ce trait
est le meilleur indicateur. Pour les espéces appartenant aux groupes des Dicotylédones, des
Cypéracées et des Joncacées, il s’avere que la relation positive entre cwmSLA et la digestibilité est plus
forte que celle obtenue entre cwmLDMC et la digestibilité (art. WOW 1). Ainsi, pour les prairies humides,
I'utilisation d’un indice composite (comprenant a la fois le cwmSLA et le cwmuLDMC) s’avere étre

pertinent.

Le SLA est fonction de I'épaisseur des feuilles (LT) et de la densité des tissus foliaires (LD) elle-
méme étroitement liée a la teneur en matiere seche des feuilles (LDMC) (Hodgson et al., 2011). Le SLA
distingue donc plus précisément les espéces en fonction de la structure foliaire (voir art. WOW 1).
Certaines Joncacées recensées dans les prairies humides du Cotentin et du Bessin telles que Juncus
acutiflorus, se caractérisent par des feuilles cylindriques épaisses. Enfin, les especes du groupe des
dicotylédones se caractérisent par une grande diversité de la morphologie des feuilles et peuvent
cependant avoir des valeurs de LDMC similaires. Pour ces trois groupes, le SLA apparait étre le meilleur

indicateur de la structure des feuilles et du proxy de la qualité fourragere.

Alors que I'approche fonctionnelle s’est avérée utile pour la qualité du fourrage, aucune relation
n’a été mise en évidence entre le fonctionnement des communautés et les teneurs en C organique du
sol dans le cadre des travaux menés sur les prairies humides ou les prairies mésophiles. Les traits

foliaires mesurés (SLA, LNC et LDMC) rendent compte des stratégies d’acquisition des ressources mais
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également des flux de C (entrants et sortants) dans un écosysteme. En effet, 'apport de C dans
I’écosystéme peut étre augmenté d’une part, grace aux espéces exploitatives (fort SLA, LNC et faible
LDMC) qui présentent des capacités photosynthétiques élevées et d’autre part, grace aux espéces
conservatives qui produisent une litiere qui est lentement dégradée (De Deyn et al., 2008). Des études
ont déja mis en évidence la relation entre le fonctionnement des communautés végétales et les stocks
de C organique du sol a travers une corrélation positive entre cwmLDMC et la quantité de C organique
dans le sol (Garnier et al., 2004 ; Suter & Edward, 2013 ; Kohler, 2015). Kohler (2015) explique que des
valeurs élevées de cwmLDMC sont caractéristiques de tissus peu décomposables et suggerent donc que
les stocks de C organique élevés résultent de faibles sorties de C dans les communautés végétales a
stratégies conservatives. Cependant, dans un contexte ol les stocks de C organique sont liés aux
entrées de C dans le sol (Fornara & Tilman, 2008), une relation négative entre le stock de C organique
du sol et cwmLDMC pourrait étre obtenue et indiquer que I'impact des communautés végétales sur
I’'accumulation du C organique du sol est principalement di a son effet sur les entrées de C. Par
conséquent, les traits foliaires peuvent rendre compte d’effets contradictoires du fonctionnement des
communautés végétales sur la séquestration et sur les stocks de C du sol, expliquant I'absence d’un
modele généralisable entre les traits pondérés a I’échelle de la communauté et les indices liés au C du
sol.

De plus, les teneurs en C organique du sol des prairies humides ou prairies mésophiles étudiées
dans le cadre des projets WOW et P2C sont étroitement liées a la nature ou I’hydromorphie du sol, qui
peut donc masquer les relations entre les teneurs en C organique et le fonctionnement des
communautés végétales. En effet, les teneurs en C organique sont particulierement élevées pour les
sols tourbeux en prairies humides ou lorsque la texture est argileuse en prairies mésophiles. Par
ailleurs, la présence d’eau stagnante ou peu mobile en prairie humide appauvrie le milieu en oxygene,
inhibe I'activité microbienne du sol et limite fortement la décomposition des débris végétaux. En
prairies mésophiles, la présence d’argile permet la stabilisation de la matiere organique grace a la
formation d’agrégats contenant des complexes argilo-humiques qui stabilisent cette matiere

organique et par conséquent le C (Don et al., 2009 ; Martin et al., 2011).

En prairies humides, les stocks de C organique dans le sol sont plus élevés lorsque les prairies
sont fauchées que lorsqu’elles sont paturées. Ce résultat est en contradiction avec celui de Soussana
et al. (2010) qui démontre que le paturage permet un meilleur stockage du C que la fauche via un
apport direct de la matiere organique par les déjections et moins d’exportation de C du fait de I'herbe
résiduelle. Néanmoins, le potentiel de stockage et les stocks de C apparaissent trés variables selon
I'intensité des pratiques. En effet, des travaux ont montré qu’une défoliation intensive diminuait le

stock de C du sol (Gao et al., 2007 ; Klumpp et al., 2009). Cette diminution est la conséquence de la
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réduction de la fixation du CO; suite a la perte de tissus photosynthétiques et de la réduction des
apports de C souterrains liée a une plus faible production de racines. Bien que la gestion des prairies
humides soit considérée comme extensive, le paturage qui peut étre conduit jusqu’en octobre, peut
étre considéré comme une gestion plus intensive que celle de la fauche qui se limite a une coupe par
an, conduisant a des stocks de C organique moins importants que dans les prairies fauchées.
Cependant, la pratique de la fauche nécessite un sol portant permettant de supporter le passage de
machines agricoles. Ces prairies peuvent donc se caractériser par des sols plus drainants. Dans ce cas,
la minéralisation du C organique peut étre plus élevée que dans les prairies paturées, ce qui pourrait

également expliquer des stocks de C organique plus élevés observés en prairies fauchées.

En prairies mésophiles, aucun effet de la gestion sur les stocks de C organique du sol n’a été
observé bien que de nombreuses études aient établi un lien entre la gestion et les stocks de C
organique du sol (Klumpp et al., 2009 ; McSherry & Ritchie, 2013 ; Soussana & Lemaire, 2014). Des
études ont montré que le climat et la texture du sol sont les principaux facteurs influencant les stocks
de C organique du sol aprés I'utilisation des terres (foréts, cultures, prairies ; Meersman et al., 2012).
Dans notre étude, la forte teneur en argile du sol ainsi que I'absence d’un fort gradient d’intensité de
gestion peuvent alors expliquer I'absence de relation entre les stocks de C organique du sol et la

gestion ainsi qu’avec le fonctionnement des communautés végétales.

Comme décrit dans la littérature, les indices de diversité floristique et fonctionnelle sont
négativement corrélés avec le cwmSLA et le cwmLNC dans le cas des prairies humides (art. WOW 3). Ces
résultats impliquent que les prairies dominées par des espéeces exploitatives se caractérisent par une
flore plus homogene. Cette homogénéisation de la flore est généralement observée lors d’une
intensification de la gestion (Gaujour et al., 2012). Cependant, dans le cas des prairies mésophiles,
aucune relation entre les traits fonctionnels et les indices de diversité floristique et fonctionnelle n’a
été mis en évidence. Cette absence de corrélation pourrait résulter du faible gradient d’intensité de
gestion.

Bien que la gestion actuellement pratiquée au sein d’une prairie affecte la diversité végétale
(Gaujour et al., 2012), il a été montré que I'historique des pratiques pouvait également avoir une
incidence sur la diversité et la richesse spécifique actuelle (Bruun et al., 2001 ; Cousins & Eriksson,
2002 ; Aavik et al., 2008, Gustavsson et al., 2011). A titre d’exemple, des travaux effectués en Suisse
par Gustavsson et al. (2007), ont montré I'importance de la continuité d’un type de gestion spécifique
(fauche ou paturage) sur la diversité végétale. Dans cette étude, les prairies les plus diversifiées
correspondaient a celles qui étaient paturées en continu depuis le 18°™ siécle. Des prairies

anciennement fauchées et actuellement paturées présentaient une diversité végétale équivalente a
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celle une prairie abandonnée depuis quarante ans, indiquant que le passage d’une gestion de fauche
au paturage datant d’une centaine d’années entrainait une diminution de la diversité végétale.

De plus, la diversité végétale d’une parcelle est indissociable de la configuration du paysage et
plusieurs études ont déja mis en évidence les relations entre structure du paysage et biodiversité
(Miller et al., 1997 ; Burel et al., 2004). L’hétérogénéité du paysage est un des facteurs pertinents pour
évaluer la biodiversité dans une mosaique paysagére agraire (Duelli, 1997). Elle peut influencer la
composition végétale en créant un pool d’espece diversifié ainsi que des refuges pour les espéeces
végétales (Benton et al., 2003). A I'échelle de I'exploitation, Fédoroff et al. (2005) ont démontré que
la richesse spécifique est significativement corrélée a I'hétérogénéité du paysage. La diversité a
I’échelle d’une parcelle ne peut donc dépendre seulement des pratiques de gestion appliquées et du

fonctionnement des communautés végétales associé.

3. Relations entre services écosystémiques : un modele de bouquet

non généralisable

L'importance de chaque service écosystémique rendu par des prairies permanentes n’est pas
appréciée de la méme fagon selon I'interlocuteur considéré (agriculteurs, écologues, naturalistes ou
encore politiques). C'est pourquoi les trois types de services écosystémiques que nous avons étudiés
ont été analysés avec une approche de « bouquets de services» qui présente |'avantage

d’appréhender les services sans hiérarchisation (Ryschawy et al., 2015).

L’étude multi-services a mis peu de relations significatives (trade-off ou synergie) en évidence
et seulement dans le cadre de I'étude des prairies humides (art WOW 3). Par exemple, le trade-off
entre la diversité floristique et la production décrit dans la littérature (Petz et al., 2014 ; Durand &
Kernéis, 2015), n’a pas été retrouvé dans le cadre de I'étude des prairies humides normandes (art.
WOW 3). En effet, la prairie la plus productive correspond également a celle qui présente la plus forte
diversité floristique et fonctionnelle. Nos résultats ont également mis en évidence I'indépendance des
teneurs en C organique du sol par rapport aux autres services, celle-ci pouvant résulter d’un faible
gradient d’intensité de gestion. Par ailleurs, la nature du sol des prairies retenues dans le cadre de
notre étude, qui s’avere tres déterminante pour les stocks de C organique dans le sol, masque
également les effets de la gestion, donc de la variation des traits fonctionnels et la relation avec les

autres services écosystémiques.

Toutefois, une relation négative récurrente a été mise en évidence entre les SOC et le HWC aussi
bien lors de I’étude portant sur les prairies humides que celle portant sur les prairies mésophiles (art.

WOW 3 et art. P?C). La mesure ou |'évaluation du stockage du C dans les sols représente un défi
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Figure IV.1: comparaison des services écosystémiques rendus par 9 groupes de prairies: les prairies du Parc Naturel Régional
(PNR) des marais du Cotentin et du Bessin (MCB) se développant sur sol minéral et paturées (A), ou fauchées (B), sur sol
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méthodologique. En systéme prairial, certaines études ont montré la difficulté d’obtenir des mesures
précises de séquestration du C (Leifeld et al., 2011 ; Skinner & Dell, 2014). La mise en place d’une
méthodologie permettant de mesurer I'ensemble des flux entrants et sortants de C constituerait donc
une étude a elle seule. C’est pourquoi seul le HWC, qui correspond a un indice de dynamique du C, a
été pris en considération dans le cadre de cette étude. Les résultats obtenus montrent que les stocks
de C organique dans le sol des prairies les plus importants sont également les plus stables. Cette
information n’est pas négligeable dans le sens ou les prairies qui ont été sélectionnées se caractérisent
par de forts stocks de C organique du sol, particulierement les prairies humides des marais du Cotentin
et du Bessin. Ainsi, en plus de leur forte capacité a séquestrer le C, elles ont également la capacité de

conserver ce C dans le sol et ainsi limiter les émissions de CO,.

L’ensemble des résultats montre la difficulté d’obtenir un équilibre parfait d’un « bouquet de
services ». Cependant, cette notion d’équilibre entre les services reste a définir. Littéralement, cela
imposerait que les valeurs de chacun des indices analysés (H’, FDQ, MAT, dCs, SOC et HWC) soient bien
documentées et qu’il existe des valeurs de références. Dans notre cas, nous parlerons donc d’un
« bon » équilibre lorsque la valeur de tous les indices est relativement élevée. La plupart des
« bouquets » obtenus se caractérisent par des valeurs d’indices intéressantes mettant en avant deux
services écosystémiques liés a la gestion agricole, I'accueil de la diversité végétale et la qualité du
fourrage (art WOW 3 et P2C). Il semble difficile d’optimiser tous les services en ne prenant en compte
que la gestion, dans le sens ou des facteurs tels que la nature du sol, I'historique de la gestion de la
parcelle ou encore le paysage semblent étre des facteurs déterminants de certains services
écosystémiques. Cependant certaines prairies présentent des caractéristiques favorables a I’obtention
d’un bon équilibre entre les services. En effet, les « bouquets de services » des prairies paturées (art.
WOW 3 et figure IV.1A) et fauchées (art. WOW 3 et figure IV.1B) qui se développent sur un sol tourbeux
dans les marais du Cotentin et du Bessin se distinguent des autres groupes de prairies par de meilleurs
équilibres entre les indices de services écosystémiques. Ces prairies présentent des avantages
similaires en termes de qualité fourragere, mais se différencient par les deux autres services : les
valeurs des indices de diversité floristique et fonctionnelle sont plus élevées en prairies paturées alors

que les prairies fauchées se caractérisent par de plus fortes teneurs en C organique.

Les résultats concernant les bouquets de services écosystémiques analysés dans les articles
WOW 3 et P2C (Chapitre 3, Partie | WOW 3 et Partie Il, P>)C) ont été regroupés afin d’avoir une vue
d’ensemble des services qui peuvent étre rendus par un panel de prairies présentant des
caractéristiques communes telles qu’une gestion extensive mais se distinguant les unes des autres de
par la nature de leur sol, les gestions pratiquées (paturage, fauche) mais également les conditions

climatiques rencontrées (figure I1V.1). La construction de graphiques en pétale a été réalisée a partir
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de la moyenne des indices des prairies regroupées selon ces trois criteres. Dans I'objectif de comparer
les bouquets de services rendus par des prairies gérées de maniére extensive vs intensive, le bouquet
de service rendus par des prairies permanentes mésophiles de Normandie considérées comme
productives est illustré en figure 1V.1. Ce bouquet de service a été construit a partir de valeurs de
références issues des tables INRA pour les indices de qualité fourragere (Agabriel et al., 2010) et des
valeurs obtenues dans le cadre de la thése de Caroline Kohler (2015) pour les indices de diversité
floristique et fonctionnelle et les teneurs en C organique du sol.

Pour atteindre des objectifs de production et de qualité fourragere satisfaisants, beaucoup
d’agriculteurs fertilisent leurs prairies et augmentent soit le chargement soit la fréquence de coupe.
Cependant, les deux études (WOW et P?C) n’ont pas mis en exergue de relations négatives
significatives entre la diversité et la qualité du fourrage ou entre la diversité et la production pour les
prairies humides. L’absence de relations antagonistes dans le cas des prairies permanentes gérées de
maniere extensive ne signifie pas pour autant qu’il existe des relations synergiques. En conclusion, les
travaux menés dans le cadre de notre étude montrent que les prairies sélectionnées se caractérisent
par une plus forte diversité floristique et fonctionnelle et qu’elles produisent un fourrage d’une qualité
équivalente ou supérieure a celui d’'une prairie gérée de maniére intensive qui sélectionne des espéces

dites de bonne qualité (figure IV.1).

4. La diversité végétale au service de I'agriculteur

Les agriculteurs sont les principaux acteurs assurant le maintien des prairies sur notre territoire.
Leur principal objectif est la production, tant en termes de quantité que de qualité pour pouvoir vivre
de leur travail et de leur passion. Pour atteindre leurs objectifs de production, les agriculteurs gerent
souvent les prairies de maniére intensive en ayant recours a l'utilisation de fertilisants chimiques ou
organiques ou encore au semis d’especes fourrageres sélectionnées pour leur qualité et pour une
floraison tardive. Cependant, nos résultats montrent que le recours a la gestion extensive des prairies,
méme lorsqu’elles présentent des difficultés de gestion dans le cas des prairies humides, peut étre
intéressante pour les agriculteurs. En effet, les prairies étudiées dans les deux projets ont des valeurs
fourrageres de DCS et CP « satisfaisantes » par rapport aux valeurs de références issues des tables
INRA (Agrabriel et al., 2010) obtenues a partir de prairies mésophiles productives de Normandie. Les
résultats obtenus mettent en valeur le fourrage issu des prairies humides (art. WOW 1 et WOW 3),
leur valeur alimentaire étant réputée médiocre ou en tout cas largement inférieure a des prairies
mésophiles en raison de la présence d’especes telles que les Joncacées qui font I'objet de « refus » par
les animaux. La bonne qualité fourragére obtenue est, dans la plupart des cas, liée a la diversité

floristique des prairies étudiées.
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Les valeurs fourrageres (UFL notamment) mesurées au sein des prairies humides des marais du
Cotentin et du Bessin dépassent celle d’un foin ventilé produit dans une prairie mésophile normande
de référence (Agabriel et al., 2010). D’un point de vue économique, la production peut étre certes
moins importante que celle obtenue dans une prairie mésophile de référence, mais ce cas de figure
reste intéressant car limite le recours a I'utilisation de compléments alimentaires dans la ration, mais
également a I'épandage de fertilisants ce qui représente une économie importante.

Dans cette étude, les fourrages prélevés ont bénéficié de conditions optimales de séchage a
I’étuve. Par conséquent nos mesures révelent une qualité fourragere atteignable dans le cas d’une
chaine de production maitrisée (coupe-fanage-séchage-conditionnement). En conditions réelles, le
séchage et le fanage du foin en prairies humides s’averent difficiles du fait de I’"humidité importante
de matiére fraiche coupée ainsi que de I’'humidité du sol sur lequel le fourrage est posé. Notre étude
révele la qualité potentielle du fourrage issu de prairies humides. Une meilleure valorisation de ce

dernier nécessite une adaptation des pratiques (fanage, séchage) aux milieux humides.

L'impact de la diversité floristique sur la qualité fourragére est généralement abordé de par les
apports énergétiques des fourrages. Cependant, la qualité du fourrage peut également étre
appréhendée a travers les effets bénéfiques que la diversité végétale peut avoir sur la santé animale.
En effet, il a été montré que les prairies, en particulier celles possédant une proportion élevée de
dicotylédones, représentent un important réservoir de métabolites secondaires (composés
phénoliques, alcaloides, saponine, terpénoides ou encore caroténoides ; Poutaraud et al.,, 2017). A
titre d’exemple, un intérét tout particulier s’est porté sur la richesse des fourrages en tannins, du fait
de leurs propriétés antiparasitaires contre les strongles digestifs (Hoste et al., 2006). L’essentiel des
données disponibles sur les propriétés anthelminthiques des plantes concernent, a notre
connaissance, seulement quelques espéces de fabacées telles que le lotier corniculé, le lotier
pédonculé, ou le sainfoin (Farrugia et al., 2008). Des teneurs importantes en tannins ont été relevées
chez d’autres espeéces telles que le pissenlit et I'achillée millefeuille (Scehovic, 1990) sans toutefois
gu’un lien avec des propriétés antiparasitaires soit établi. La présence d’autres métabolites
secondaires, tels que les caroténoides ou les polyphénols, ayant un pouvoir antioxydant pourrait

également s’avérer intéressante (Farrugia et al., 2008).

Il a également été montré que la diversité floristique avait un effet positif sur la qualité des
produits finis (lait, viande) et sur les produits dérivés en particulier les fromages. Les caractéristiques
du lait dépendent de nombreux facteurs liés a la performance des animaux (caractéristiques
génétiques et physiologiques) et a leur conduite alimentaire (Coulon & Priolo, 2002). Parmi ces
facteurs, I'alimentation a base d’herbe tient une place particuliére, notamment parce qu’elle confere

aux produits laitiers des caractéristiques nutritionnelles et organoleptiques particuliéres (Lourenco et
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al., 2009 ; Martin et al., 2009). Les effets de la composition botanique des prairies sur ces différentes
caractéristiques ont été mis en évidence dans de nombreuses études (e.g. Bugaud et al., 2002 ;
Guichard et al., 2006). Ces travaux ont été réalisés pour la plupart en zone de montagne ou la
composition floristique des zones paturées (alpages, parcours...) est trés diversifiée. De maniére
générale, le lait des animaux nourris avec des fourrages de composition botanique diversifiée a des
teneurs en acides gras insaturés plus importantes et des teneurs en acides gras saturés plus faibles
gue des animaux nourris avec des fourrages faiblement diversifiés (Lourenco et al., 2009). L'ingestion
au paturage d’especes riches en tannins, comme le sainfoin comparé a celui du ray-grass, aurait quant
a elle un effet positif sur les teneurs du lait en acides gras insaturés (Martin et al., 2009) augmentant

ainsi sa qualité nutritionnelle pour I'homme.

Toujours dans un objectif d’améliorer la santé animale, la qualité des fourrages peut également
étre appréhendée de par leur teneur en nutriments dont les effets en cas de carence peuvent limiter
la production de lait ou de viande (Suttle, 2010 ; Lopez-Alonzo et al., 2012). Cependant, peu de valeurs
de référence ne sont a ce jour disponibles, les teneurs en nutriments des espéces prairiales ayant
jusqu’a présent été peu étudiées. Une détermination du contenu en nutriments des fourrages issus
des prairies humides a donc été réalisée, le niveau d’eau présent au sein de ces dernieres pouvant
influer sur leur teneur en nutriments (art. WOW 2). Les marais du Cotentin et du Bessin sont qualifiés
de « marais blancs » par les habitants locaux en raison de I'aspect que lui donne la submersion
hivernale par les eaux. L'immersion des parcelles est tres variable que ce soit entre les sites ou au sein
du méme site. Ces variations dépendent de la topographie et des portes a flot qui dirigent la hauteur
d’'immersion mais également sa durée. Ainsi, des espéeces représentatives des prairies humides
cultivées en conditions contrélées ont été sélectionnées et I'impact du niveau d’eau sur leur contenu
en nutriments a été analysé (art. WOW 2). La réponse des différentes especes étudiées au niveau d’eau
est tres spécifique. Alors que pour la majeure partie des espéces étudiées la teneur en N, Ca ou encore
Mn tend a diminuer avec I'augmentation du niveau d’eau, Phalaris arundinacea présente une
adaptation supérieure aux autres espéces, en particulier pour les macronutriments. En effet, P.
arundinacea se caractérise par de faibles variations en nutriments en fonction du niveau d’eau par
rapport aux autres espéces. Cette espece est capable de s’adapter aux inondations grace a une
augmentation de I'aérenchyme des racines (Smirnoff and Crawford, 1983). De cette facon, la capacité
d’absorption des nutriments est maintenue grace a 'O, qui est correctement diffusé dans la

rhizosphere (Smirnoff & Crawford, 1983).
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IT. Conclusion et perspectives

Ce travail de recherche a confirmé l'intérét de I'utilisation d’'une approche fonctionnelle dans la
détermination d’indicateurs de la qualité fourragere. Dans le contexte des prairies humides, un
indicateur composite a été mis en évidence combinant le LDMC, trait le plus pertinent pour estimer la
digestibilité des Poacées, et le SLA, trait permettant la meilleure estimation de celle des especes
appartenant a d’autres groupes fonctionnels tels que les Dicotylédones, les Cypéracées et les
Joncacées. Néanmoins, les relations entre ces traits fonctionnels et la digestibilité nécessitent d’étre
confirmées dans d’autres prairies humides, notamment (i) en envisageant un gradient d’intensité de
gestion, toutes les prairies de marais étudiées étant soumises a des mesures agro-environnementales
et de ce fait, gérées extensivement et (ii) en élargissant notre étude a différents secteurs

biogéographiques.

Nos résultats montrent également la bonne qualité du fourrage issu de prairies humides lorsque

la récolte et le séchage sont réalisés de maniere optimale. Le fourrage des marais peut ainsi constituer

une source importante d’énergie, de protéines et d’éléments minéraux. Cependant, les teneurs en
éléments minéraux des espéces dominantes peuvent fortement varier d’'une prairie a l'autre. Le
gradient de contrainte hydrique rencontré au sein des prairies humides (allant des sols bien drainés
jusqu’a des sols engorgés), et dont I'impact sur les teneurs en éléments minéraux a été étudié dans le
cadre d’une expérimentation menée en conditions contrélée, ne permet d’expliquer qu’une partie de
la variation observée. Les autres facteurs susceptibles d’influencer les profils en éléments minéraux
des especes seront donc recherchés puis hiérarchisés. Par ailleurs, les teneurs en éléments minéraux
des espéces de prairies humides soumises a des intensités de gestion plus variées seront déterminées

dans le but d’apporter des éléments tangibles permettant d’intégrer des indices de richesse en

minéraux dans I'évaluation du service de qualité fourragere.

Cette étude confirme également la complexité des relations existant entre les différents services
écosystémiques décrits dans la littérature et révele la difficulté d’identifier tous les facteurs
déterminants de ces services. A I'échelle multi-sites, nos résultats montrent que le fonctionnement
des communautés végétales ne suffit pas a expliquer la variabilité de I'ensemble des services
écosystémiques rendus par différentes prairies et qu’ll est nécessaire de tenir compte d’autres facteurs
tels que I'historique de la gestion ou la structure du paysage. La texture du sol des prairies étudiées a
été identifiée comme un facteur qui détermine fortement les stocks de C organique. Le fort
déterminisme de la teneur en argile a probablement masqué I'effet d’autres facteurs comme la

gestion. Pour améliorer notre compréhension de I'impact de la gestion sur les services écosystémiques
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et leur relation, une prochaine étape pourra consister a réitérer I'’étude multi-services sur un panel de
prairies permanentes mésophiles fauchées, en intégrant des prairies gérées de maniéere intensive et
présentant des sols avec des teneurs identiques en argile. En effet, I'utilisation de prairies contrastées
de par leur composition floristique, leur production et leur qualité fourragere, suite aux diverses
gestions pratiquées, permettrait de mieux distinguer la part des facteurs du milieu (édaphon et
microclimat notamment), du fonctionnement des communautés végétales, de la gestion actuelle et

passée ainsi que de la structure du paysage dans le déterminisme des services écosystémiques.

Ce travail a également montré I'importance des prairies humides au regard des services
environnementaux qu’elles fournissent, et mis en exergue les importants atouts agronomiques que
présentaient les prairies permanentes humides et mésophiles gérées de manieére extensive.
Cependant, seuls quelques services écosystémiques ont été pris en compte dans ce travail, ce qui
parait peu au regard de la quantité de services qui peuvent étre rendus par les prairies permanentes.
Cette analyse multi-services pourrait donc étre complétée avec la prise en compte d’autres services
qui peuvent justifier le maintien des prairies permanentes. A titre d’exemple, les résultats ou les
hypothéses émanant d’études sur I'effet de la diversité floristique et la santé animale, ont montré que
les tannins pouvaient avoir des propriétés antiparasitaires chez les animaux. La diversité floristique de
ces prairies étant élevée, une évaluation quantitative des tannins issus du fourrage des prairies
permanentes mésophiles ou humides pourrait étre envisagée. D’autres études menées en prairies
permanentes et temporaires ont mis en évidence I'impact de l'intensité des pratiques agricoles et
I'importance de la diversité floristique, en particulier de la richesse en dicotylédones dans les prairies
fauchées tardivement ou paturées extensivement sur les populations d’insectes pollinisateurs.
L'importance du service de pollinisation via une évaluation quantitative de ses insectes pourra

également étre intégrée a cette étude multi-services.

En conclusion, cette these souligne I'intérét de préserver les prairies permanentes humides au
regard des hautes valeurs de services environnementaux qu’elles fournissent, en particulier les stocks
de C élevés, en comparaison avec des prairies mésophiles. De maniere générale, la mise en évidence
de bouquets de services équilibrés, c’est a dire témoignant de hautes valeurs des différents indices de
services écosystémiques de support, de fourniture et de régulation, tels que ceux observés pour les
prairies humides se développant sur sol tourbeux du Pnr des marais du Cotentin et du Bessin, peut et
doit servir d’argument quant a la pertinence de conserver une activité agricole dans ces milieux. La
forte valeur de services environnementaux que ces milieux fournissent est également un argument
pour le maintien des politiques publiques d’aides financiéres (telles que les MAEc) mises en place pour

pallier aux difficultés de gestion des prairies inondables ainsi qu’au manque a gagner induit par une
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gestion extensive garante du maintien de « bonnes pratiques » environnementales dans les prairies

humides.
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Anhexes

Annexe 1: Liste des especes recensées lors de la campagne de terrain du projet
WOW sur les parcelles du Parc Naturel Régional des marais du Cotentin et du
Bessin

Groupe fonctionnel  Espeéce

Agrostis canina L.

Agrostis stolonifera L.
Alopecurus geniculatus L.
Alopecurus pratensis L.
Anthoxanthum odoratum L.
Bromus hordeaceus L.
Cynosorus cristatus L.
Danthonia decumbens L.
Elytrigia repens L.

Glyceria declinata Bréb.
Glyceria fluitans L.

Glyceria maxima Hartm.
Holcus lanatus L.

Hordeum secalinum Schreb.
Lolium perenne L.

Molinia caerulea L.

Phalaris arundinacea L.
Phleum pratense L.
Phragmites australis Cav.
Poa pratensis L.

Poa trivialis L.

Schedonorus arundinacea Schreb.

Poacées

Anacamptis laxiflora Lam.
Argentina anserina L.
Caltha palustris L.
Calystegia sepium L.
Cardamine pratensis L.
Carum verticillatum L.
Cerastium fontanum Baumg.
Cirsium dissectum L.
Dactylorhiza majalis Rchb.
Euphrasia stricta Wolff
Filipendula ulmaria L.
Galium palustre L.
Hydrocotyle vulgaris L.
Jacobaea aquatica Hill.
Leontodon hispidus L.
Lychnis flos-cuculi L.
Lysimachia vulgaris L.
Lythrum salicaria L.
Mentha aquatica L.
Myosotis laxa Lehm.

Dicotylédones







Annexe 1 (suite)

Groupe fonctionnel

Especes

Dicotylédones

Myosotis scorpioides L.
Oenanthe silaifolia M.Bieb.
Persicaria maculosa Gray
Plantago lanceolata L.
Potentilla erecta L.
Prunella vulgaris L.
Ranunculus acris L.
Ranunculus flammula L.
Ranunculus repens L.
Rhinanthus minor L.
Rumex acetosa L.

Rumex crispus L.
Scorzonera humilis L.
Symphytum officinale L.
Taraxacum officinale F.Hwigg.
Thalictrum flavum L.

Fabacées

Lathyrus palustris L.
Lotus pedunculatus Cav.
Trifolium pratense L.
Trifolium repens L.

Cypéracées

Carex acuta L.

Carex binervis Sm.
Carex echinata Murray
Carex hirta L.

Carex nigra L.

Carex panicea L.

Carex riparia Curtis
Carex vesicaria L.
Carex vulpina L.
Eleocharis palustris L.

Joncacées

Juncus acutiflorus Ehrh.
Juncus articulatus L.
Juncus effusus L.







Annexe 2 : Liste des espéces recensées lors de la campagne de terrain du
projet P2C sur les parcelles du Parc Naturel Régional de Normandie-Maine, de
Lorraine et sur les parcelles expérimental de I'INRA de Theix

Groupe fonctionnel Especes

Agrostis capillaris L.
Agrostis stolonifera L.
Alopecurus pratensis L.
Anthoxanthum odoratum L.
Avena fatua L.

Bromus hordeaceus L.
Dactylis glomerata L.
Elytrigia repens L.

Festuca rubra L.

Holcus lanatus L.

Holcus mollis L.

Hordeum secalinum Schreb.
Lolium multiflorum Lam.
Lolium perenne L.

Phleum pratense L.

Poa pratensis L.

Poa trivialis L.

Schedonorus arundinaceus Schreb.
Schedonorus pratensis Huds.
Trisetum flavescens L.

Poacées

Achillea millefolium L.

Bellis perennis L.

Cardamine hirsuta L.
Cardamine pratensis L.
Centaurea nigra L.
Cerastium arvense L.
Cerastium fontanum Baumg.
Cerastium glomeratum Thuill.
Colchicum automnale
Daucus carota

Filipendula ulmaria L.
Galium palustre L.

Galium sp

Geranium dissectum L.
Heracleum sphondylium L.
Hypochaeris radicata L.
Lamium purpureum L.
Leontodon hispidus L.
Leucanthemum vulgare Lam.
Picris echioides L.

Pilosella officinarum Vaill.
Plantago lanceolata L.
Potentilla anserina L.
Potentilla reptans L.

Primula veris L.

Ranunculus acris L.
Ranunculus repens L.

Rosa sp L.

Dicotylédones







Annexe 2 (suite)

Groupe fonctionnel Especes

Rumex acetosa L.

Rumex crispus L.

Senecio vulgaris L.
Dicotylédones Sherardia arvensis L.

Stellaria media L.

Taraxacum officinale F.Hwigg

Veronica arvensis L.

Lathyrus pratensis L.
Lotus corniculatus L.
Medicago arabica L.
Medicago sativa L.
Trifolium pratense L.
Trifolium repens L.
Vicia cracca L.

Vicia sativa L.

Fabacées

Carex vesicaria L.
Cypéracées Carex vulpina L.
Luzula campestris L.

Joncacées Juncus acutiflorus Ehrh.

Monocotylédones Equisetum arvense L.
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Résumé : Les prairies permanentes sont reconnues pour les hombreux services agronomiques et environnementaux qu’elles
fournissent. Cependant, elles sont aujourd’hui encore retournées ou menacées de I'étre au profit de productions plus rentables, ou
abandonnées dans le cas des prairies humides ou les conditions d’exploitation sont soumises a de nombreuses contraintes. Concilier
objectifs de production et environnementaux afin de maintenir une activité agricole extensive au sein des prairies temporaires s’avere
alors indispensable. Dans ce contexte, des études multi-services ont été réalisées au sein des prairies humides du Parc Naturel
Régional (PNR) des marais du Cotentin et du Bessin (Normandie) ainsi que dans des prairies mésophiles aux conditions
pédoclimatiques contrastées situées en Normandie, en Lorraine et en Auvergne. L’étude s’est focalisée sur 3 catégories de services
écosystémiques (SE) telles que définis par le Millenium Ecosystem Assessment: la diversité floristique et fonctionnelle comme
services de support, la qualité et la production du fourrage comme services d’approvisionnement et les stocks de carbone organique
et les teneurs en carbone soluble du sol comme services de régulation. Afin de mettre en évidence la part du fonctionnement des
communautés végétales dans le déterminisme des SE, la mesure de traits fonctionnels foliaires a été réalisée a I'échelle de I'espéce
et/ou de la communauté végétale. Une partie de ces travaux se focalise sur les relations entre le fonctionnement des communautés
végétales et la qualité du fourrage ainsi que I'impact des conditions hydriques du sol sur les teneurs en micronutriments des espéces
dans les prairies humides. Les résultats ont mis en évidence, qu’en fonction du groupe fonctionnel considéré, le SLA ou le LDMC
étaient de bons proxies de la digestibilité des fourrages des prairies humides. Les dicotylédones ont des teneurs en micronutriments
plus élevées que les monocotylédones. Nos résultats montrent que I'inondation influence plus la composition élémentaire des
especes intolérantes aux inondations que les espéces adaptées et qu’elle n’a pas incidence sur la production de biomasse. De maniéere
générale, le fonctionnement des communautés végétales n’explique pas a lui seul les relations entre les SE. La qualité du fourrage
est liée au fonctionnement des communautés végétales ainsi qu’a la diversité floristique et fonctionnelle mais seulement en prairies
humides. En prairies mésophiles, I'historique de la gestion ou la structure du paysage pourrait étre déterminants. Par ailleurs, nos
résultats montrent que les stocks de C organique dans le sol des prairies mésophiles et humides sont étroitement liés a sa nature.
Les indicateurs des SE combinent les prairies humides en 4 groupes distincts en selon la nature du sol et la gestion (fauche ou
paturage). Globalement, les bouquets de services rendus par les prairies humides sont mieux équilibrés que ceux rendus par les
prairies mésophiles, ces derniers ne se distinguant pas les uns des autres selon la localisation géographique des prairies mésophiles.
Les prairies gérées de maniére extensive fournissent de meilleurs services environnementaux que des prairies gérées de maniere
intensive et une qualité fourragére équivalente.

Mots-clés : Prairies permanentes, Traits fonctionnels, Bouquets de services, valeur fourragére, carbone organique,
micronutriments.
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Abstract: Permanent grasslands are recognized for the many agronomic and environmental services they provide. However, they
are still plowed or threatened to be in favor of more productive cultures, or abandoned in the case of wet grasslands, where the
conditions of exploitation are subjected to many constraints. Reconciling production and environmental objectives in order to
maintain extensive agricultural activities is therefore essential in permanent grasslands. In this context, multi-service studies have
been carried out in the wet grasslands of the Regional Natural Park (PNR) of the Cotentin and Bessin marshes (Normandy, France) as
well as in a set of mesophilous grasslands of contrasting pedoclimatic conditions located in Normandy, Lorraine and Auvergne. The
study focused on 3 categories of Ecosystem Services (ES) as defined by the Millennium Ecosystem Assessment: floristic and functional
diversity as support services, quality and forage production as supply services and stocks of organic carbon and soluble carbon soil
contents as regulatory services. In order to analyze the role of plant community functioning in the ES determinism, the measurement
of leaf functional traits was carried out at the species and/or the plant community scales. Part of this work focuses particularly on
the relationships between plant communities functioning and forage quality, and soil moisture conditions impact on micronutrient
contents of species in wet grasslands. The results showed that, depending on the functional group, SLA or LDMC were good proxies
for the digestibility of wet grassland forages. Dicots have higher micronutrient contents than Monocots. Our results show that
flooding influences the elemental composition of flood-intolerant species more than adapted species and does not affect biomass
production. In general, the plant community functioning does not explain all the relationship between ESs. Forage quality is linked to
the plant community functioning as well as the floristic and functional diversity but only for wet grasslands. In mesophilic grasslands,
the history of management or the landscape structure could be important drivers. In addition, our results show that organic C stocks
in the soil of wet and mesophilic grasslands are closely related to soil nature. ESs indicators have brought together 4 distinct groups
of wet grasslands according to soil nature and management practices (mowing or grazing). Overall, the ESs packages offered by wet
grasslands are better balanced than those provided by mesophilic grasslands, the latter being indistinguishable from another
according to the geographical location. Extensively managed grasslands provide better environmental services than intensively
managed grasslands and equivalent forage quality.

Keywords: Permanent grasslands, Functional traits, Multiple Ecosystem Services, forage quality, organic carbon, micronutrients



