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De toutes les activités humaines, il en est peu qui ait une histoire aussi longue et déterminante que 

l’agriculture. Bien qu’il ne nous appartienne pas ici d’en faire le récit, notons tout de même que les 

céréales, depuis les plus primitives jusqu’aux variétés modernes les plus performantes – selon des 

critères essentiellement productifs –, occupent une place centrale dans l’organisation de la production 

alimentaire, et de fait, des sociétés humaines (Scott, 2019). Bien que leur statut ait changé depuis les 

premières peuplades d’agriculteurs et les premières « sociétés-Etats », la culture des céréales n’est 

pas uniquement vivrière ou commerciale, elle est politique. Encore aujourd’hui, l’importance des 

stocks de grains fait partie de l’arsenal des puissances étatiques dans la guerre économique 

internationale. 

« Je crois que la clé du lien entre l’Etat et les céréales, c’est le fait que seules ces dernières 

peuvent servir de base à l’impôt, de par leur visibilité, leur divisibilité, leur « évaluabilité », 

leur « stockabilité », leur transportabilité et leur « rationabilité ». […] Pour apprécier les 

avantages uniques des céréales, il faut se mettre à la place d’un collecteur d’impôts de 

l’Antiquité, qui privilégiait avant tout la facilité et l’efficacité de l’appropriation de 

l’excédent ». 

Scott, 2019 

Le recours massif aux cultures céréalières pour assurer la production alimentaire a eu pour 

conséquence de structurer une grande partie de l’agriculture en une vaste entreprise d’opérations de 

travail du sol, de semis et de récolte répétées annuellement (Crews et al., 2016). L’intensification et 

l’industrialisation de ces opérations au cours de la ‘Révolution Verte’ de la deuxième moitié du XXème 

siècle ont ensuite exacerbé les caractéristiques uniques de l’écosystème des champs cultivés : un 

système écologique fortement anthropisé, simplifié à l’extrême, où la survie et la productivité des 

cultivars sélectionnés dépend de l’apport exogène de fertilisants pour soutenir la croissance des 

cultures, et d’interventions fréquentes (produits phytosanitaires et interventions mécaniques) pour 

contrôler les bataillons de bio-agresseurs (adventices, ravageurs, maladies). Le résultat de ce modèle 

d’agriculture est contrasté. Les rendements obtenus pour les principales cultures n’ont jamais été aussi 

importants (Schauberger et al., 2018). Les apports scientifiques de l’agronomie, les progrès de la 

sélection et la rationalisation du système de production ont achevé, en quelques dizaines d’années, la 

transformation d’un outil de production vieillissant, peu perméable aux progrès techniques et 

scientifiques, en un outil industriel et économique de premier importance (Daviron 2019, Cornu et al., 

2018). Malgré les succès de ce modèle capable de fournir des denrées alimentaires en quantités 

suffisantes (voire excédentaires), les contraintes imposées par le changement climatique, les 

rendements stagnants, et le coût économique et environnemental associé à cette production est 

devenu insoutenable (Brisson et al., 2010 ; Chapin III et al., 2000 ; Díaz et al., 2006 ; Millennium 

Ecosystem Assessment, 2005). La liste des impasses économiques et écologiques qui questionnent 

l’avenir de l’agriculture est longue. Elle concerne chacun des maillons de la production, et se répercute 

sur la société toute entière. Elle comprend l’investissement nécessaire au machinisme, à l’industrie 

phytosanitaire, au développement d’un matériel végétal d’élite, hautement productif et résistant aux 

maladies ; et elle intègre les coûts directs ou indirects engendrés par la pollution des eaux, les 

émissions de carbone, ou l’érosion des sols et de la biodiversité.  

“Annual-based arable agroecosystems experience among the greatest frequency, extent, 

and magnitude of disturbance regimes of all terrestrial ecosystems. […] These practices 

effectively shift the farmed ecosystems to early stages of secondary succession […].”  

Crews et al., 2016 
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Bien sûr, cela fait maintenant plusieurs décennies que des efforts importants sont réalisés pour 

(re)construire un modèle d’agriculture réaffirmant l’intérêt de préserver et valoriser les processus 

écologiques indispensables à la sauvegarde des ressources naturelles et au fonctionnement d’un 

écosystème capable d’assurer une production alimentaire qui ne soit pas débitrice de son 

environnement. Dans cette démarche, le terme Agroécologie s’est imposé pour représenter les 

pratiques, les travaux, voire les courants idéologiques, dévoués à la conquête d’une agriculture dont 

la productivité serait issue de la valorisation et de l’optimisation du fonctionnement écologique de 

l’agroécosystème, plutôt que de son exploitation et de son artificialisation. Si l’agroécologie fait ses 

premiers pas dès la première moitié du 20e siècle, elle connait un développement pratique et 

théorique à partir des années 1960-70, puis devient un courant scientifique incontournable au 21ème 

siècle (Wezel et al, 2011). Le livre Agroécologie, les bases scientifiques d’une agriculture alternative 

publié en 1983 par Miguel Altieri (Altieri, 1983) fait certainement parti des principaux jalons marquant 

la formalisation complète et l’expansion de ce courant scientifique réunissant agronomie et écologie. 

Bien que les sciences agronomiques telles qu’existantes au 20e siècle ne se soient jamais détachées de 

l’étude des interactions écologiques opérant dans les champs cultivés (Hénin, 1967), l’agriculture 

moderne et intensive d’après-guerre s’est davantage construite sur les progrès de la chimie et 

l’artificialisation des agroécosystèmes plutôt que sur la promotion des fontionnements et régulations 

écologiques naturels. L’agroécologie se glisse alors dans cet interstice : un cadre formel pour défendre 

une agriculture et une agronomie basée la compréhension et l’utilisation des mécanismes écologiques 

plutôt que sur la force pétrochimique pour assurer une production alimentaire.            

In trying to improve agricultural production, most scientists have disregarded a key point 

in the development of a more self-sufficient and sustaining agriculture: a deep 

understanding of the nature of agroecosystems and the principles by which they function. 

Given this limitation, agroecology has emerged as the discipline that provides the basic 

ecological principles for how to study, design and manage agroecosystems that are both 

productive and natural resource conserving […]. 

Altieri, 2002  

L’agronomie est une écologie appliquée à la production des peuplements de plantes 

cultivées et à l’aménagement des terrains agricoles 

Hénin, 1967 

L’agroécologie propose un cadre d’étude systémique réaffirmant l’existence et l’importance des 

composantes agronomique, écologique, économique et sociale dans l’étude des systèmes agricoles, 

puis alimentaires (Francis et al 2003). A l’échelle de la parcelle, l’étendue de la définition des pratiques 

agroécologiques est variable et peut regrouper une large gamme de pratiques ayant pour point 

commun de chercher à limiter la dégradation de la biodiversité cultivée et auxiliaire, et des ressources 

naturelles telles que le sol ou l’eau. Elles sont définies par Wezel et al. (2014) comme l’ensemble des 

pratiques s’appuyant sur des processus biologiques et écologiques d’intérêt. Pour la plupart, ces 

pratiques (e.g. association de cultures, plantes de services, agroforesterie, lutte biologique, réduction 

du travail du sol, utilisation de produits de protection et de fertilisation organiques etc.) sont 

fréquemment retrouvées dans les formes d’agricultures traditionnelles, nommément agriculture 

vivrière, ou de subsistance. Cependant, le défi posé à l’agroécologie consiste à les informer d’un cadre 

technique et scientifique robuste et précis, à les ajuster aux outils de production moderne, et à décliner 

leur potentiel pour chaque situation étudiée. La perspective dessinée ici implique, non pas 

d’abandonner les pratiques agroécologiques à un savoir empirique et à une agriculture traditionnelle, 

mais d’en faire des leviers de gestion indispensables à une agriculture moderne, productive, de 
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précision et durable. L’agriculture biologique a notamment été un premier modèle permettant la 

conception, l’application et l’évaluation de pratiques agroécologiques (Besson, 2007 ; Michelsen, 

2001).  

La majorité des systèmes de grandes cultures, produisant essentiellement des céréales, repose sur des 

graminées annuelles. Un long corpus scientifique est disponible pour démontrer l’inévitable primauté 

des graminées annuelles parmi les cultures domestiquées (Cox et al., 2006 ; Crews and DeHaan, 2015 

; DeHaan et al., 2005 ; DeHaan and Van Tassel, 2014 ; Van Tassel et al., 2010 ; Whyte, 1977). Si les 

graminées vivaces ont sans aucun doute participé au régime alimentaire et aux récoltes d’Homo 

sapiens pendant de long millénaires, quelques faits essentiels nous permettent de rappeler les 

principaux processus à l’origine de la sélection de céréales annuelles dans les champs : i) dans les 

premiers bassins historiques de domestication des cultures, le réchauffement de la planète environ 

11 000 ans avant notre ère doit avoir privilégié le développement de graminées à dispersion grainière, 

capable de survivre pendant des périodes prolongées sous forme de graines et possédant 

suffisamment de réserves ; ii) l’annualité, l’autogamie, et le pool génétique initial des ancêtres de nos 

céréales actuelles ont permis à l’Homme d’imposer une contrainte de sélection (consciente ou 

inconsciente) bien plus forte, rapide et efficace que sur les graminées vivaces ; iii) si la productivité 

absolue des graminées vivaces peut être nettement supérieure à celle de leurs consœurs annuelles, la 

possibilité de ne pas effectuer de cycle grainier chaque année et la multiplicité des organes puits 

(végétatifs ou reproductifs) limitent a priori le développement d’une masse de graines similaire aux 

individus annuels, ou de manière trop fluctuante et variable.   

All recognize that high seed yields are a basic requirement for successful widespread 

adoption of perennial grain crops. The fact that no major grain crop is perennial is often 

used as evidence that perennials simply can’t produce high yields of seeds. However, that 

all major grain crops are annuals may be more a result of their evolutionary history with 

humans than their oft-cited ‘biology’ as better seed bearers. 

Glover, 2005 

We suggest that the simplest explanation for the absence of perennial herbs with high 

reproductive effort is that, while biophysically possible, this lifeform could not have 

evolved by natural selection. 

Van Tassel et al., 2010 

Une des limites associées à l’utilisation quasi exclusive de ces graminées annuelles est que leur 

croissance s’étale sur 8 à 9 mois maximum. Elles laissent le sol nu ou partiellement couvert pendant 

de longues périodes, parfois de plus de 6 mois. L’importance des dommages générés par l’utilisation 

intensive d’intrants sur les écosystèmes et la santé humaine a conduit à une profonde remise en cause 

de ce système agricole dit « conventionnel » par une part toujours plus importante de la population (y 

compris agricole). Ceci conduit à promouvoir différentes alternatives pour tenter d’améliorer le bilan 

environnemental des systèmes de production, sans dégrader leur bilan économique. Parmi celles-ci, 

l’allongement et la diversification des rotations avec l’utilisation de cultures secondaires – dites de 

diversification (e.g. seigle, épeautre, tournesol, lin, féverole, pois, sorgho) –, la réintégration de 

cultivars moins sensibles aux maladies ou aux aléas climatiques, le désherbage mécanique de 

précision, la diminution du travail du sol et l’utilisation de cultures associés et couverts végétaux font 

partie des principaux leviers mobilisés pour faciliter la gestion des bio-agresseurs, réduire les besoins 

de fertilisation et protéger le sol (Duru et al., 2015; Malézieux et al., 2009; Wezel et al., 2014).  
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Plus récemment, les progrès réalisés dans la domestication et la sélection de graminées vivaces 

adaptées à une production céréalière, offrent une alternative aux cultures annuelles pour les systèmes 

céréaliers (Cox et al., 2010, 2006 ; DeHaan et al., 2018). La culture de graminées vivaces céréalières – 

les céréales vivaces – marquerait une rupture déterminant dans la production alimentaire. Elles 

permettraient en effet la récolte de grains et de fourrages valorisables économiquement, tout en 

maximisant la protection du sol, le stockage de carbone, l’utilisation des ressources, et en rendant plus 

fine la frontière entre cultures céréalières et prairies fourragères. Le cadre théorique développé autour 

des céréales vivaces offre des perspectives agroécologiques séduisantes et inédites (Crews, 2016 ; 

Glover, 2005 ; Jackson, 2002). Une question est alors inévitable à ce stade : si les céréales vivaces sont 

plus intéressantes que les céréales annuelles, pourquoi n’opère-ton pas un changement rapide de 

modèle ? 

The world’s natural terrestrial biomes comprise primarily perennial plants in mixtures […], 

whereas more than two-thirds of global cropland is sown to monocultures of annual crops. 

Conversion from natural to agricultural landscapes dramatically changes the plant 

communities that are integral to ecosystem processes. Perennial plants are highly efficient 

and responsive micromanagers of soil, nutrients, and water. In contrast, annual crops 

require seedbed preparation, precisely timed inputs and management, and good weather 

during narrow time windows. With shorter growing seasons and less extensive root 

systems, annual crops provide less protection against soil erosion, manage water and 

nutrients less effectively, store less carbon below ground, and are less resilient to pests 

and abiotic stresses than are perennial plant communities […]. 

Cox et al., 2006 

Les possibilités de la sélection artificielle moderne – au sens d’une sélection dirigée par l’Homme 

indépendamment du processus d’évolution naturelle – ont récemment remis les céréales vivaces dans 

l’horizon des possibilités agricoles destinées à l’alimentation humaine. Certains travaux, notamment 

sur le riz (O. sativa, et O. longistaminata principalement) en Asie, démontrent les vastes possibilités, 

concrètes et immédiates, offertes par la réhabilitation et la sélection de nouveaux cultivars vivaces 

(Hill, 2010 ; Huang et al., 2018). En revanche, les travaux concernant les céréales à pailles sont, pour la 

plupart, encore loin d’application agricoles et alimentaires. La complexité des génomes des céréales, 

et la forte pléiotropie associée à de nombreux traits agronomiques indispensables à leur culture 

moderne, ont jusqu’ici limité les résultats obtenus par l’hybridation de céréales annuelles avec leur 

parents génétiques non domestiqués et vivaces (e.g. Secale cereale x Secale montanum, Triticum spp. 

X Thynopirum spp). Typiquement, les génotypes obtenus les plus intéressants parviennent à produire 

des rendements substantiels, mais indiquent un manque de vigueur à la repousse pénalisant fortement 

la longévité de la culture et des rendements, y compris à court terme (Cox et al., 2010). Bien qu’encore 

inaboutie, cette voie de sélection présente l’avantage d’être rapide et pourrait progresser 

significativement avec l’appui des outils de génotypage en plein développement, capables d’informer 

le processus de sélection des sous-jacents génétiques liés aux critères phénotypiques mesurés.  

Parallèlement à ces travaux, l’observation de certaines graminées vivaces présentant des 

prédispositions particulièrement intéressantes à la domestication (rendements en grains relativement 

importants, et synchronisme de la floraison au sein d’une population par exemple) a motivé la 

sélection de novo de nouvelles céréales à partir de ces graminées (DeHaan et al., 2018 ; Wagoner and 

Schaeffer, 1990). Depuis une quinzaine d’années, le développement et la multiplication de nouvelles 

populations de Thinopyrum intermedium ((Host) Barkworth & D.R. Dewey) proposant de meilleurs 

potentiels de rendement que leurs homologues non sélectionnés est, à ce jour, un exemple parmi les 

plus prometteurs quant aux perspectives d’utilisation d’une nouvelle espèce céralière dans nos 
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systèmes agricoles. Mais la sélection de novo d’une céréale à partir d’une graminée éloignée du panel 

des cultivars agricoles implique un recul génétique considérable vis-à-vis des gènes de domestication 

et des génotypes modernes très productifs. Ce travail de sélection est d’autant plus ambitieux qu’il 

doit, en plus de favoriser des traits de domestication, maintenir les caractéristiques support du 

caractère pérenne de la céréale sélectionnée. De ce fait, le processus en question est extrêmement 

chronophage et requiert des programmes de sélection probablement très longs avant d’espérer 

obtenir des cultivars rivalisant avec les céréales annuelles en termes de rendement, voire présentant 

les mêmes facilités de conduite au champ.   

« Nombre d’espèces végétales sont assez exigeantes quant à leur environnement et leur 

période préférée de croissance. Mais les plus susceptibles d’être domestiquées, outre leur 

valeur nutritionnelle, sont des espèces « généralistes » capables de prospérer sur des sols 

remués […], de pousser en rangs serrés, et se prêtant facilement au stockage. Le problème 

de l’agriculteur potentiel, c’est que la pression exercée par la sélection naturelle sur les 

plantes sauvages favorise des caractéristiques hostiles à leur mise en culture. Ainsi, les 

graines des céréales sauvages sont généralement de petites tailles et se brisent facilement 

[…]. Leur maturation est irrégulière ; leurs semences peuvent rester longtemps dormantes 

tout en finissant par germer ; elles ont de nombreux appendices, des barbes, des glumes, 

des téguments épais […]. Autant de traits sélectionnés à l’état sauvage que le cultivateur 

doit « contre-sélectionner ». On sait que les principales mauvaises herbes qui affectent le 

blé et l’orge […] possèdent justement ces caractéristiques. Il semble que l’avoine ait 

commencé sa carrière agricole en tant que mauvaise herbe (une espèce inévitable qui 

parodiait son hôte cultivé) dans les champs labourés avant de devenir elle-même une 

culture auxiliaire. » 

Scott, 2019 

Nous l’avons compris, bien que les céréales vivaces soient désormais l’objet de recherches actives et 

prometteuses, il n’est pas envisageable, dans l’immédiat, d’imaginer le remplacement et la 

substitution du modèle historique de culture de céréales annuelles par un modèle vivace. Bien que les 

décennies à venir, voire les siècles, puissent soulever à nouveau cette hypothèse, elle semble irréaliste 

dans le cadre de recherches appliquées menées à court terme, questionnant directement 

l’organisation actuelle des systèmes agricoles.     

En revanche, la disponibilité de graminées telle que Th. intermedium, assimilée à une céréale vivace 

en raison des rendements en grains pluriannuels, valorisables en alimentation humaine ou animale, 

représente une opportunité inédite d’associer une production céréalière à des objectifs simultanés de 

production fourragère et de services écosystémiques supplémentaires. Nous détaillerons par la suite 

(Chapitre 2) cette notion de services écosystémiques, où il s’agit ici d’intégrer des performances 

écologiques utiles au fonctionnement global de l’agroécosystème (e.g. fertilité du sol, rétention d’eau).  

Le travail de thèse réalisé ici propose d’étudier cette innovation agroécologique et de questionner, à 

partir d’une population de Th. intermedium, les performances, l’intérêt et les perspectives d’utilisation 

de céréales vivaces dans les systèmes de culture d’Europe de l’ouest. Ces recherches étant inédite en 

France, balbutiantes en Europe, et s’appuyant sur une littérature Nord-Américaine très récente 

(l’essentiel des références impliquant une production céréalière au champ à partir d’une graminée 

vivace étant publiées après 2015), de nombreuses connaissances manquent au diagnostic du 

fonctionnement, des performances et de la conduite d’une céréale vivace. En amont de ce diagnostic, 

un examen du contexte agricole d’Europe occidentale et du rôle que pourraient jouer les céréales 

vivaces a priori s’impose. Cet examen nous donnera un cadre contextuel et les pistes de recherche et 
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de développement potentiellement crédible pour l’intégration des céréales vivaces des les systèmes 

de grandes cultures européens.  
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Abstract. Western European agriculture is largely defined by the high level of productivity of its cereal 

grain production. Such productivity is largely a result of farm specialization and intensification. This 

approach however has led to environmental problems and farm sensitivity to climatic and economic 

hazards. Recently, perennial grains have been promoted as a potential alternative, particularly with 

intermediate wheatgrass (Thinopyrum intermedium). Perennial grains bring new perspectives and 

innovation, and can contribute to both system diversification and environmental performance. Above 

all, the value of year-round ground cover and root activity, as well as the ability to harvest both grain 

and forage production, offers a large range of interest and potential application for such a grain crop. 

Realization of the potential benefits from perennial grains depends on the development of suitable 

seed material and the identification of tangible economic and environmental benefits coming from the 

integration of perennial grains into crop rotations. Although more work is needed, perennial grains are 

compatible with the current European interests and policies for food security, soil health, water 

quality, and farmer interest in innovative practices and sustainable cropping systems. 

1. Perennial grains: an agroecological innovation for Western Europe? 

Most of the human food supply is provided by annual cereal crops. Western Europe includes some of 

the most productive regions for cereal grains in the world. With about 30 million hectares that produce 

more than 40 million tons of grain, France represents the largest country in terms of agricultural area 

and is the largest producer of small grain cereals (Eurostat, 2018) (Fig. 1.1). Wheat is the most 

commonly cultivated cereal crop. For example, in France, wheat is grown on 73% of cropland used for 

small grain production (Fi. 2, red section of the pie chart). Average wheat yield is over 7 Mg ha-1 in 

conventional and 3 Mg ha-1 in organic systems (Agreste, 2018; FranceAgriMer, 2012). Grain farming is 

characterized by high yields and intensive management. The productivity is facilitated by extensive use 

of inputs under low-diversity and short term crop rotations (Mudgal et al., 2010). Unfortunately, these 

crops are widely associated with environmental degradation due to soil disturbance prior to sowing 

and the fertilizers and pesticides that are applied to support production (Power, 2010). The main 

ecosystem disservices include soil erosion, nutrient runoff or leaching, pest spread and resistance 

(pathogens, weed and insects), loss of biodiversity and organic matter depletion (Crews et al., 2016; 

Crews and Peoples, 2005). Europe loses about 970 million tons of soil per year via soil water erosion, 

https://doi.org/10.1016/j.agee.2019.106591
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with an average of about 2.5 t ha-1 yr-1 considering the European Union’s erosion-prone lands 

(Panagos et al., 2015). Considering both the mean soil loss rate and the area concerned, France 

accounts for 11.85% of the total soil loss, the third highest share in Western Europe (Panagos et al., 

2015). Much of the soil lost from agricultural fields ends up in surface waters where it negatively 

impacts water quality. Pesticides and nutrients can also contaminate surface and ground water. A 

recent broad assessment in France highlighted that 53% of surface water has pesticide concentration 

higher than the European threshold of 0.1 mg L-1, and 43% of ground water has nitrate concentration 

higher than the European threshold of 25 mg L-1 (Michon, 2016).  

Innovations are needed to overcome tradeoffs between crop production and environmental goals. 

Adebiyi et al. (2016) termed these innovations “radical transformative technologies” as “their 

architecture, functionality, component principles and underlying science markedly depart from 

existing agricultural systems” and suggests perennial grains as one of these “radical transformations”. 

While other regions such as North America and Australia have been conducting research on perennial 

grain crops for more than a decade, similar research is still rare in Western Europe (Hayes et al., 2018). 

Recently a research program in France was set up in 2017. 

Figure 1.1. Total production of small grain cereals (1000 tons) in Western Europe. Circles size and numbers inside 

indicate the average yield of wheat by country (tons ha-1). Figure created from European online data (Eurostat, 

2018). 
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Figure 1.2. Proportion (%) of arable lands used for small grain cereal production in Western Europe. Red shares 

of pie charts indicate the proportion of wheat fields. Figure created from European on line data (Eurostat, 2018). 

 

With a dedicated breeding program at The Land Institute (TLI), Kansas, USA, the perennial wheat-

relative, intermediate wheatgrass (IWG), Thinopyrum intermedium, marketed as “Kernza”, is a 

promising deep-rooted forage-grain producing crop (DeHaan and Ismail, 2017). It demonstrates good 

longevity and high biomass production along with significant grain yields compared to other perennial 

grasses (DeHaan et al., 2005). Kernza® is already being used as an ingredient in US food products, and 

as such IWG is the most documented perennial grain prototype and presents a unique opportunity to 

discuss the potential of perennial grains in the Western European farming context1. This review used 

the available literature published after 2000. Papers were targeted using the scientific search engines 

Web of Science, Google Scholar and Science Direct, and were found through using “perennial grain”, 

“perennial crop”, “Kernza”, “Intermediate wheatgrass”, “Thinopyrum intermedium”, “perennial 

wheat” and “perennial grass” as keywords. Complementary and related papers were then used to 

support discussion (e.g. the European agricultural context; the development of organic, conservation 

or agroecological practices; nature and importance of grassland services). 

  

                                                           
1 The crop is currently under « novel food » registration process in Europe 
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Figure 1.3. Grain-forage biomass production of IWG at the spring growth peak (photo 1, June 15, 2018, field 

experiment in Southern France), and at early post-harvest regrowth (photo 3, September 13, 2018, same field 

experiment). IWG head before flowering period (photo 2). 

 

2. Perennial grain: potential to provide ecosystem services for Western 

Europe  

Although current breeding efforts are promising and suggest further yield improvements will be 

forthcoming, IWG is currently unable to compete with annual counterparts in terms of grain 

productivity, mainly due to low harvest index which is around 0.10 (Culman et al., 2013; DeHaan et al., 

2018). In contrast, perennial grain accessions obtained from the hybridization of domesticated 

varieties with close perennial relatives, most often using crosses between wheat (Triticum L.) and 

perennial Triticeae from the Thinopyrum genus, could be markedly higher yielding but also experience 

much lower perenniality and regrowth vigor (Cox et al., 2006; Hayes et al., 2018). Currently, plant 

breeders are working to improve breeding strategies and agronomic traits of perennial grains, 

including yield, threshability, favorable phenology, shattering rate, and plant persistence (Cox et al., 

2010; DeHaan et al., 2018, 2014, 2005; Hayes et al., 2012; Kantar et al., 2016). In the meantime, one 

approach to increase feasibility of perennial grains in Western Europe is to focus on multifunctionality 

and different benefits that perennial grain crops might provide beyond grain production, including 

forage production, protection of soil resources, regeneration of soil health, conservation of 

biodiversity, and improvement of agroecosystem resilience (Ryan et al., 2018).  

2.1. Valuation of both grain and forage biomass 

IWG is a cool season crop being developed for both grain and forage production. In contrast to certain 

crossed lines (x Triticum), IWG produces smaller seeds than annual grains such as wheat (thousand-

kernel-weight = 7-8 g for naked seeds compared to 30-40 g for winter wheat). To date, breeding efforts 

have allowed grain yields from 300 to 1500 kg ha-1 in field experiments and tend to decline over time 

as the stand fills in and plants become sod bound (Culman et al., 2013; Hayes et al., 2017; Jungers et 

al., 2017; Pugliese, 2017; Tautges et al., 2018). IWG is also a productive forage crop that can produce 

biomass comparable to grasslands (e.g., 12 Mg ha-1, Jungers et al., (2017)). Compared with annual 

cereals, the biomass production is strengthened by the efficient use of solar radiation, nutrients, and 

water during the post-harvest regrowth (Bell et al., 2008; Cattani and Asselin, 2017). Interestingly, 

harvesting forage does not cause yield penalties if it is done before stem elongation or after grain 

harvest (Larkin et al., 2014; Lee et al., 2009; Pugliese, 2017; Pugliese et al., 2019). Higher quality of 

forage biomass is found in the spring when the relative mass of leaves in regard to stems is the highest 

(Jungers et al., 2018). But still, post-harvest crop residue has been shown suitable for mature beef 

cattle feed, which do not need to gain weight during winter. When fed with 50% of IWG residue, 

completed by 50% grass-alfalfa haylage, the average dry matter intake was similar to normal predicted 
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values, with no body condition decrease (Favre, 2019). Considering the economic cost of high quality 

forage and the strategic objective to match with the dietary need of mature cows, but not to exceed 

it, IWG post-harvest residue could offer a beneficial, low-cost forage source. Thus, managing IWG for 

both grain and forage production could be a viable option in mixed farming systems. This dual-purpose 

management and investigation of plant resource allocation to the different plant organs is an active 

area of research, as there may be different ways to optimize interactions between forage and grain 

production (Pugliese et al., 2019). For instance, choice in grain harvest method could be made 

depending either on the optimization of grain yields or crop residue quality (Favre, 2019). When the 

entire plant is swathed, leaf loss could lower residue forage quality, while direct combining grain could 

mean heterogeneous grain maturity and losses due to grain shattering. A meta-analysis that examined 

the performance of different perennial grain genotypes over twenty-one locations across four 

continents (Hayes et al., 2018), including IWG and perennial wheat derived from Th. intermedium, 

suggests that milder climates like in Western Europe, compared with colder climates of higher latitudes 

such as Northern US and Canada, are favorable for both grain and forage production in the 

establishment year. In the second and later years of growth, the Th. intermedium demonstrated the 

strongest longevity.  

Grain quality is also an important factor dictating economic value. IWG generally expresses an 

interesting nutritional profile with higher protein, carotenoids, and fiber concentration than in annual 

wheat (Tyl and Ismail, 2018). While this is mostly the result of a significantly lower ratio of starch 

(endosperm) compared to bran, the protein composition of the grain is also different, notably including 

a higher proportion of gliadins and fewer glutenins of high molecular weight producing different bread-

making quality (Marti et al., 2016; Tyl and Ismail, 2018; Zhang et al., 2015). Finally, this biomass could 

also find a useful end as bioenergy feedstock (Jungers et al., 2017; Wang et al., 2014). Similar to 

perennial bioenergy crops (e.g., switchgrass - Panicum virgatum, miscanthus - Miscanthus sinensis), 

IWG has several valuable characteristics including its capability of high biomass production and 

carbohydrate concentration (e.g., hemicellulose), and its ability to grow in various soil and climatic 

conditions (Jungers et al., 2017). Although biomass production is lower than miscanthus (Clifton-Brown 

et al., 2004), IWG production is comparable to switchgrass, which is currently being grown in Western 

Europe (Lee et al., 2009; Lewandowski et al., 2003). 

2.2. Promoting soil health, fertility and water quality 

Compared to annual grains, the larger and more persistent root system of perennial grains can have a 

positive impact on soil health with positive effect on soil porosity, aggregate stability, water infiltration, 

nutrient cycles and microbial activity (Crews et al., 2016; Crews and Brookes, 2014; Culman et al., 2010; 

DuPont et al., 2014; Rasche et al., 2017). Water quality can also be improved by transitioning from 

annual to perennial grain production in sensitive watershed areas. Increased water and nitrogen 

uptake from soil were observed under IWG, which can prevent leaching and losses due to water runoff, 

leading to efficient prevention of surface and ground water contamination (Culman et al., 2013; 

Jungers et al., 2019; Sainju et al., 2017a). Permanent plant cover is also an important lever to increase 

carbon inputs and storage into soil and to control soil erosion and runoff in sensitive areas (Ryan et al., 

2018). Although time is required before increases in soil carbon are detectable and changes are hard 

to measure in most situations due to strong influence of land management (Necpalova et al., 2014; 

Sprunger et al., 2017), previous research on IWG and other perennial grasses has shown 12 to 16 times 

greater root biomass carbon and nitrogen content compared with annual spring wheat and higher 

levels of carbon and nitrogen in soil compared to other perennial grasses, such as switchgrass and 

smooth bromegrass - Bromus inermis (Sainju et al., 2017b). Such efficiency of IWG roots for nitrogen 

uptake is particularly important in a context of limited nitrogen inputs in organic systems or low-input 
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systems (Lasisi et al., 2018). However, additional data will be necessary to understand detailed 

nitrogen dynamics and determine what happens during crop growth in terms of nitrogen efficiency, 

and what happens when the crop is tilled in terms of availability, balance and leaching risk. Looking at 

carbon exchange and balance, de Oliveira et al. (2018) suggest that IWG has good potential as a carbon 

sink in the long term. This is consistent with the conclusions of Crews and Rumsey (2017) indicating 

that the conversion from annual to perennial grains could potentially accumulate up to 1.7 t ha-1 year-

1 of soil organic carbon. Earlier observations from long-term experiments have indicated also that 

never-tilled perennial grass fields could maintain over 4 t ha-1 more root carbon and 43 t ha-1 more 

soil carbon than in annual croplands (Glover et al., 2010). Research is needed to understand the specific 

and cumulative impacts of IWG and no-till practices on soil health and carbon sequestration across 

different soil and climate conditions. 

2.3. Control and pest management  

Once well-established, IWG weed competitiveness could be very substantial over its lifetime due to 

permanent soil cover, light interception, and nutrient use (Dick et al., 2018). Also, the Thinopyrum 

genus has already been shown responsible for better tolerance or resistance to important plant 

pathogens, such as fusarium head blight (Li et al., 2017; Mo et al., 2017; Singh et al., 2017). Diversifying 

perennial grain crops with intercropping or the implementation of insectary strips could further limit 

the development and spread of crop pests, and be part of an efficient strategy of pest control. 

Interestingly, the use of crop mixtures could enable different mechanisms including resource dilution, 

disruption of spatial host density and proximity, or conservation of natural enemies. Of course, farmers 

may also choose to rotate perennial grains with other annual crops, which could help manage more 

challenging pests. Generally, in spite of attractive perspectives, more investigations and long-time 

experiments are required to make conclusions about pest issues and identify specific influences and 

appropriate management strategies. Notably, weed management during the establishment year can 

be highly challenging as IWG is slow to emerge and does not cover the whole soil surface and has 

delayed stem elongation and flowering period compared to annual cereal grains (Jungers et al., 2018). 

This early weed sensitivity may contradict the low-input purpose since herbicide need could expand 

during this time. In response, work is currently ongoing to engineer intercrop mowers to allow 

mechanical weeding or mowing of intercropped legumes. In contrast to fields that have been managed 

with conventional practices for years, the larger weed-seed bank usually found in organic systems 

could make IWG establishment particularly sensitive or problematic. Cultural management practices 

such as altering sowing date, sowing rate, inter-row spacing, and intercropping could contribute to 

weed suppression in organic cropping systems. Regardless of the management systems, farmers 

should aim to select fields with low populations of weeds. Differences in farming practices and climate 

between continental or northern regions of North America and milder climates (oceanic) of Western 

European countries might result in different weed infestation issues. Like in the case of Alopecurus 

myosuroides (blackgrass) found in Europe, the capacity to adapt establishment choices and weed 

control practices would be crucial to deal with a specific weed context and history (Chauvel et al., 2001; 

Moss, 1980; Moss et al., 2007).   

3. What would fit the Western European context? 

Perennial grains potentially provide answers to existing challenges in Western Europe (e.g., soil erosion 

control, nitrate leaching reduction), but many challenges still need to be faced before integrating 

perennial grains into farming systems. Scattered references and “prototypes” like IWG (i.e., crops in 

development and partially domesticated) are not definitive in tackling the issue of perennial grains use 
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in European agriculture. The development of improved plant materials, including increased grain 

yields, non-shattering inflorescences and earliness of reproductive stage induction would significantly 

further perennial grains development and use. To date, no perennial grain is registered in the common 

seed catalogue in Europe, limiting their use in farm fields. Despite the ease adaptation to existing 

equipment in fields, questions also remain about their integration and compatibility with existing 

farming systems. Depending on production priorities, agricultural policy, and market opportunities, 

farmers might choose to grow perennial grains for a variety of reasons including: (1) environmental 

goals (water protection, carbon sequestration, maintaining soil health and biodiversity); (2) cropping 

system strategies (crop diversification, promoting soil fertility, operating costs reduction); and (3) 

production objectives and value (forage-grain dual use). The delivery and relative benefits of 

ecosystem services might vary across farms and across fields within farms, and thus spatial placement 

of perennial grains should be optimized depending on the ecosystem services that are sought (Corry, 

2018). 

3.1. Integration of an adaptive crop in the farmscape 

As IWG currently produces lower yields than annual grains, one approach is to focus on strategically 

integrating this crop in areas where annual grains cause problems, such as on sloped fields with intense 

soil erosion, marginal lands where potential of production is limited, along field edges to improve 

functional biodiversity, or as riparian buffers to preserve water quality (Fig. 1.3). This approach could 

be supported by the hypothesis of Asbjornsen et al., (2014) that suggests there is a ‘disproportionate 

benefit’ of including perennials in areas where annual crops are widely grown. Even small areas of 

perennial grass may provide significant gains (Helmers et al., 2012; Hernandez-Santana et al., 2013; 

Zhou et al., 2014). For instance, results from Hernandez-Santana et al., (2013) suggest that only 10% 

of a field dedicated to prairie strips allows mitigation of most surface runoff, sediment transport and 

nutrient losses (Cacho et al., 2017). Similarly, Panagos et al. (2015) reported that grass margins and 

field edges are one of the most significant practices to help in reduction of soil loss, due to their intrinsic 

efficiency and easy application. Perennial grains also limit soil tillage while providing provisioning 

services in the form of grain or forage, and thus can be attractive in more productive landscape 

positions such as lowland crop fields. This would be particularly true in sensitive fields such as 

watershed protection areas. In contrast to shallow marginal soils, productive lowland fields that have 

good water reserves, good soil fertility, and that are suitable for machine use would be sought to 

optimize yields and crop management. Secure plant growth and performance in those favorable lands 

would also be necessary in a context where seed is scarce and farmers are dedicating time to learning 

a new cropping system. 
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Figure 1.4. Designing perennial and annual crops landscape 

 

3.2. Enhancing services via the duration of the perennial phase in the rotation 

Western European agriculture covers a large range of climatic conditions (from the Scandinavian 

climate to arid Southern regions, from oceanic contexts to Mediterranean or more continental 

situations), including all kinds of soils and land profiles. Potential issues of resource depletion (e.g., 

groundwater recharge), or pest management over illustrate the important need for better identifying 

suitable growth contexts, productivity objectives and appropriate duration of perennial phases in fields 

(Bell et al., 2010; Tautges et al., 2018; Vico and Brunsell, 2017; Weißhuhn et al., 2017). Alternating 

between perennials and annuals will require balancing soil conservation and tillage periods and 

understanding the magnitude and persistence of services supply depending on the duration of the 

perennial phase (Ryan et al. 2018). Based on crop-pasture observations, a perennial phase of three 

years could be worthwhile since gains might arise due to soil fertility improvement (Bell et al., 2010; 

Franco et al., 2018; Franzluebbers et al., 2014). Soil protection from erosion occurs as soon as plant 

cover is developed. However, the timing and magnitude of the potential effects on soil compaction 

and porosity are unclear. Considering carbon sequestration and soil organic carbon gains, no visible 

improvements can be planned in the short term due to the large influence of many interacting factors, 

even if increase could be underway (Necpalova et al., 2014; Sprunger et al., 2017; Syswerda et al., 

2011; Wander, 2004). However, the periodic use of a perennial phase in the crop rotation will likely 

improve soil carbon in the long term (Franzluebbers et al., 2014; King and Blesh, 2018), suggesting 

larger soil carbon gains than carbon losses to the atmosphere during the conversion back to annuals 

(Grandy and Robertson, 2007). Finally, the assumed increase of root exudation should enable 

beneficial processes related to soil-plant interactions (e.g., microbial biofertilization or 

phytostimulation, in Rasche et al., 2017). Within a short time frame (over one or two years), microbial 

changes are likely to be some of the most visible changes in soil due to perennial roots. 
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3.3. European trend for conservation policies and practices 

The last decades have seen the development of new policies and eagerness for agroecological 

practices in Western Europe. In Threats to Soil Quality in Europe, Montanarella et al. (2008) 

emphasized how “there has been a surge of concern and attention in Europe to soil degradation 

processes […] leading to the adoption by the European Commission in September 2006 of the Thematic 

Strategy for Soil Protection […]. One of the most innovative aspects […] is the recognition of the 

multifunctionality of soils.” The EU Nitrates Directive (1991) and the directive on the sustainable use 

of pesticides (2009) provide a global framework to promote water, soil and health protection by 

preventing synthetic input transfers from agricultural sources. These directives mostly imply the 

monitoring of environmental impacts and the implementation of action programs by the Member 

States. For instance, the use of extensive practices (e.g., grass margins) in vulnerable riparian and 

watershed areas has been largely integrated in most of the Member States as an obligation. Under the 

EU’s Common Agricultural Policy (CAP), payments to farmers have been established after 2005 by the 

Member States in order to promote a set of beneficial agro-environmental practices for Good 

Agricultural and Environmental Condition (GAEC), such as cover cropping, keeping plant residues, 

reduced soil tillage, protection of sloping areas and implantation of grass margins (Matthews, 2013). 

These policies do not include perennial grains as yet as they do not exist in European fields but it makes 

sense to devise soil conservation approaches, including IWG use, as it would fulfill many current 

requirements (soil cover, reduced soil tillage, protection of sensitive areas).  The expansion of organic 

and conservation practices in European farming systems are also demonstrating how farmers seek new 

means to move forward in farming sustainability. In 2016, more than 12 million European hectares 

were under organic farming (Le Douarin, 2017) and the development of conservation practices is also 

expressing a net upward trend. Four hundred thousand hectares were managed by conservation 

practices in France in 2001 and rose to 630,000 hectares in 2006. As a consequence, the share of no-

till cereal crop systems has increased from 21% to 34% during the same period (Schaller, 2013). 

Notwithstanding that the adoption of organic or conservation practices are likely to be related to 

economic reasons in one way or another (Napier, 2010), environmental concerns and specific soil care 

are increasingly becoming part of the decision process (Casagrande et al., 2016; Peigné et al., 2016; 

Wilson and Hart, 2000). But the current absence of a European market, value chain and economic 

references for perennial grains is actually hindering the informed process of balancing incentives and 

disincentives that should finally lead to farmer choice, strategy and crop profitability.    

3.4. A springboard to perennial grains  

Given the recent changes and trends in EU land management, it is likely that perennial grains will be 

valued for their effects on soil and water quality. Providing farmers with incentives based on valuable 

services coming from perennials at the farm (soil fertility) or society level (water quality, climate 

change mitigation), while their cultivation could agree with EU Directives (nitrates or pesticides), would 

allow the restoration of “unproductive” vulnerable and restricted areas (e.g., watershed or riparian 

zones) to grain-forage production fields. This should not promote the conversion of native vegetation 

or wildlands, but allow for production of perennial fields in sensitive or unprofitable areas for annual 

grain production. This would shift the issue of grain yield reduction compared to annual counterparts, 

to the opportunity of additional grain production permitted by perennial grains. Also, one current use 

for IWG could be as a transitional crop from conventional to organic production. In order to combine 

the benefits of weed management history of conventional fields and the willingness to promote 

organic practices and reduced chemical use, growing IWG on transitional fields, either conventional or 

organic, could make sense. The same logic should also apply to new fields managed with no or reduced 
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tillage where the transition period could result in soil compaction increase (Peigné et al., 2018; Vian et 

al., 2009). The benefit of year-round cover and deep rooted grain plants would also make IWG a 

strategical transitional crop. 

3.5. Restore mixed farming and grasslands value 

Both organic and conservation systems have potential for integration of perennial grains. Market 

variations, volatile prices and production costs due to input use are endangering the profitability of a 

large set of farming systems, especially conventional systems using high inputs, since the calculation 

of their gross margins over years could suffer from chronic reductions (Pacini et al., 2003; Pimentel et 

al., 2005). Valuing ecosystem services and harvesting both grain and forage from perennial grain 

systems enhances the economic outlook for these new systems. The opportunity of grain-forage dual-

use management of IWG makes mixed (crop-livestock) systems naturally privileged. The forage 

biomass will find use for animal feeding, as could the grain even if use in the human diet would bring 

additional economic value. This adaptability to produce both grain and forage also offers valuable 

plasticity in fields to respond to yearly variability and hazards in terms of climatic conditions, plant 

performances or market opportunities. Current concerns about climatic changes, repeated drought 

periods and earlier ending of the growing seasons increases forage demand for self-sufficiency and 

influence farming strategies to strengthen farm adaptability (Chang et al., 2017; Lurette et al., 2013; 

Nettier et al., 2010; Volaire et al., 2014). Dealing with this issue, the IWG production of forage biomass 

at summer or during post-harvest regrowth represents a strong asset and value. As the current 

absence of truly perennial grain which maintains grain yields over years, the IWG model suggests a 

climax grain production the first harvested years (Tautges et al., 2018) and then declines due to 

changes in the availability and/or allocation of resources, or lack of persistence and over-wintering. 

Thus, the dual-use purpose could also be considered on a multiyear basis, taking profits either from 

grain or forage depending on what is worth more. However, the importance of mixed farming in 

Western European countries (crop and livestock) is significantly lower than arable croplands, and has 

been decreasing. In France, the 2010 agricultural census indicated that only 13% of the French 

agricultural holdings, and only 16% of the agricultural lands, are involved in mixed farming, while arable 

croplands account for 35% (Agreste, 2010). Due to this specialization, the conservation of grass fields 

that help in maintaining ecological functions is arduous. Less than 15% of the total European land is 

dedicated to grass fields. The decline in grasslands is due to their lack of revenue relative to staple crop 

production in the context of intensification and productive agriculture development. Bypassing or 

limiting the gap between grain and forage field profits, perennial grains have potential to help reverse 

this trend if they can increase the economic returns from perennial grass/legume fields. 

4. Conclusion  

The tremendous interest in perennial grains that is growing in many places has not yet fully 

transformed into research or practical applications in Western Europe. This makes it difficult to couple 

perennial grains progress to local farming systems opportunities. The introduction of new crops for 

the purpose of diversification and a new economic scenario has already been suggested either in North 

America or Europe, and includes many different crops (e.g., quinoa, hemp, buckwheat, miscanthus, 

switchgrass, etc.; Krupinsky et al., 2002; Mudgal et al., 2010). But the introduction of perennial grains 

would provide an unprecedented opportunity to better value grasslands from combining forage and 

environmental conservation with the production of high value grains. However, farmer adoption of 

innovative and transformative practices is an interactive and multifactorial process. The preconditions 

for such adoption have been gathered within a four imperative measures process, including: 1) farmer 
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willingness and motivation; 2) an existing demand; 3) farmer’s ability to implement the new practice; 

and 4) the legitimation or recognition of the practice (Runhaar, 2017; Schoonhoven and Runhaar, 

2018). Despite that we have seen the current expansion and eagerness from farmers to society for 

sustainable development of agriculture, perennial grains are not legitimized yet by agricultural 

standards and policies. The reality and rapidity of the increase in yield through breeding, the availability 

of seed and the creation of value chains will define the accuracy of perennial grains adoption and 

legitimization. While there is no market demand in Europe yet, the investment and food processing 

from US companies such as General Mills or Patagonia Provisions are encouraging signs of the 

emerging value of perennial grains in Western Europe. In the meantime, important knowledge gaps 

need to be filled to establish and deepen perennial grain research in Western Europe. As prime 

research areas to determine relevant farming situations for perennial grains integration, we suggest 1) 

quantifying growth and performance under different soil and climate conditions; 2) characterizing the 

environmental gains and tangible benefits in relation with plant age and duration in field; 3) developing 

basic field management guidelines and techniques; 4) identifying best-case scenarios for perennial 

grains use in terms of purposes, locations, and coherent farming systems; 5) characterizing food and 

feed value to evaluate global crop economics; and 6) setting up European breeding and selection 

programs in order to provide materials adapted to European conditions. 
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Chapitre 2. Cadre conceptuel, méthodologique, 

et questions de recherche de la thèse 

 

Ce chapitre propose d’identifier la problématique générale de cette thèse, ainsi que le cadre 

conceptuel et méthodologique utilisé. Il détaillera ensuite les questions de recherche formulées pour 

ce travail.   
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1. Problématique générale de la thèse 

Ce travail de thèse adresse la problématique suivante : 

 

Dans la perspective d’améliorer la durabilité des systèmes de culture et de maintenir une production 

céréalière, ce travail s’intéresse à l’insertion de la céréale vivace Th. intermedium dans les rotations 

culturales sur le modèle d’une insertion temporaire de 2 à 4 ans. Dans ce cadre, la fourniture de 

services écosystémiques dépend de la rapidité du développement de la culture et des caractéristiques 

de son développement (traits aériens et racinaires). Une implantation de courte durée impose de 

distinguer les performances d’un peuplement « juvénile », au cours de la première année 

d’implantation, de celles d’un peuplement « mature », capable d’assurer une production de grains et 

la régénération du couvert. Ce travail évaluera donc le développement et les caractéristiques 

fonctionnelles de la culture au cours des deux premières années de son implantation, en distinguant 

l’année d’implantation et l’année de repousse suivante.     

 

Cette logique d’implantation temporaire dans le cadre d’une rotation de cultures permet d’imposer 

un cadre tel que : 

 L’insertion d’une céréale vivace intègre les logiques de développement associées à la 

diversification et/ou au rallongement des rotations de cultures 

 L’intégration d’une céréale vivace présente l’intérêt d’intégrer une production fourragère dans 

le système de culture.  En conséquence, cette pratique peut intéresser les systèmes de grandes 

cultures strictes mais aussi les systèmes de polyculture-élevage grâce à la double production 

de grains et de fourrages, 

 Le principe de rotation permet de conserver les leviers de gestion des bioagresseurs via 

l’alternance des cultures et de maintenir une production en grains, généralement déclinante 

au bout de quelques années de culture de ces céréales vivaces, et ainsi de conserver la logique 

économique de la rotation basée sur les séquences de culture réservées aux cultures annuelles 

de rente classiques, à plus fort potentiel de production.  

Pour évaluer la croissance et les performances de Th. intermedium, le travail décrit dans les chapitres 

suivants s’appuie sur l’étude d’une population correspondant au 3e cycle de sélection du matériel 

végétal initial, issu des travaux coordonnés par The Land Institute (Kansas, US ; 

https://landinstitute.org/) à partir de 2003 (Dehaan et al., 2018). Le 1er cycle correspond à la réception 

et à la mise en pépinière des populations originales ; le 2nd cycle, initié par la sélection de 2466 plantes 

en 2006, correspond à la sélection et à la multiplication de groupes élites, présentant les meilleurs 

traits reproductifs – les grains les plus lourds et les meilleurs rendements par épi principalement. Le 

3e cycle, initié par le transfert de 4800 plants en 2009, correspond à la poursuite de la démarche 

réalisée lors 2nd cycle, en ajoutant un critère de sélection lié à une taille plus réduite des plantes, 

permettant de limiter les risques de verse physiologique. Bien que ce travail de thèse s’appuie sur une 

population issue du 3ème cycle de sélection, ce processus se poursuit aujourd’hui et continue (cycle 7), 

par de nouveaux cycles, à sélectionner les individus présentant les meilleures capacités de rendement 

en grains. 
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2. Analyse des performances de Thinopyrum intermedium : approche 

fonctionnelle et services écosystémiques 

L’étude des performances de Th. intermedium requiert, avant toute autre chose, de s’accorder sur la 

notion de performances. Le terme n’est pas employé ici comme indicateur unique des rendements 

produits par la culture, mais au sens de l’évaluation de son fonctionnement agronomique et 

écologique et de son utilité pour l’homme dans la gestion des agroécosystèmes. Pour parler et 

catégoriser ces performances, nous nous référons au concept désormais très utilisé des services 

écosystémiques, employé dès le chapitre 1.  

Popularisé depuis l’Evaluation des Ecosystèmes pour le Millénaire (Millennium Ecosystem Assessment, 

2005), ce cadre d’analyse positionne les écosystèmes comme support des activités humaines via la 

production de leurs services, indispensables à notre développement et à notre survie. Ces services 

peuvent être divisés en trois catégories, respectivement services de régulation et maintenance 

(fonctionnement basique des écosystèmes et modulation des flux), de production (produits fournis : 

eau, alimentation, fibres, etc), et culturels (intérêt paysager, patrimonial, récréatif, etc. ; Haines-Young 

and Potschin, 2018 ; Zhang et al., 2007). Nous laisserons volontairement de côté les services culturels 

qui ne sont pas considérés ici comme des critères de performance d’une culture de Th. intermedium. 

D’un point de vue purement anthropocentré, la formulation de ce cadre d’analyse permet de mettre 

en relation les différents rôles que peut assurer la biodiversité et les écosystèmes pour maintenir les 

fonctions utiles aux sociétés humaines.  

La définition de services écosystémiques fait de facto appel à la dimension fonctionnelle de la 

biodiversité. Contrairement aux approches taxinomique (quelles espèces ?) et phylogénétique (quels 

liens de parenté entre les individus ?) de la biodiversité, l’approche fonctionnelle s’intéresse aux 

fonctions remplies par les organismes vivants dans un écosystème. Ces fonctions déterminent le 

niveau de production des services écosystémiques rendus. Ces fonctions participent toutes aux 

capacités de croissance, de survie et de reproduction de l’individu ou des populations concernées. Elles 

sont relatives à tous les processus liés au fonctionnement de la plante : acquisition des ressources, 

exsudation racinaire, décomposition, croissance, dissémination des graines, etc. Dans de nombreux 

cas, lorsque les fonctions ne sont pas mesurables facilement, l’étude de ces fonctions passe par 

l’intermédiaire de traits fonctionnels. Par exemple, la capacité à intercepter la lumière peut être 

estimée par la hauteur végétative de la plante, sa compétitivité à l’installation par la phénologie, ou 

l’absorption de nutriments par la densité racinaire, etc. Les caractéristiques d’une plante liées à ses 

fonctions sont appelés traits (Fig. 2.1). Dans la suite de ce travail, la notion de traits renverra 

systématiquement à la définition telle que proposée dans Violle et al. (2007), où un trait correspond à 

toute caractéristique morphologique, physiologique ou phénologique mesurable au niveau de 

l’individu, de la cellule à l’organisme entier, sans qu’il soit fait référence à aucun autre niveau 

d’organisation ni à aucun autre facteur du milieu. Cette définition exclue donc qu’une caractéristique 

spécifiquement associée à un facteur du milieu soit définie comme un trait. La réponse au pâturage 

d’une graminée fourragère n’est, par exemple, pas un trait. Il s’agit bien d’une performance, au sens 

défini plus haut, correspondant à la réponse coordonnée de plusieurs traits de la plante (e.g. vitesse 

de croissance, etc.). Parmi les traits observés, les traits d’effet peuvent être considérés comme les traits 

déterminant l’effet du peuplement végétal sur l’agroécosystème ; alors que les traits de réponse sont 

définis comme les traits associés à la réponse du peuplement aux facteurs biotiques et abiotiques de 

son milieu de croissance (Lavorel et Garnier, 2002 ; Fig. 2.1). 

Nous voyons que le recours aux traits fonctionnels offre un outil très utile pour décrire et estimer les 

performances ou services réalisés par un peuplement végétal sans que ceux-ci aient été tous mesurés 
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directement, précisément et exhaustivement. Même si les traits les plus souvent mesurés (e.g. 

longueur racinaire) ne sont pas nécessairement toujours les plus capables de représenter les processus 

physiologiques sous-jacents (e.g. taux d’exsudation ; Freschet et al., 2020), cette approche a connu un 

développement très important dans les travaux d’écologie fonctionnelle, mais aussi en agronomie (e.g. 

Tribouillois et al., 2015 ; Wendling et al., 2016). Son intérêt repose essentiellement dans la conduite 

d’études comparatives, intégrant des gammes de variations des traits mesurés, et ancrées dans un 

contexte de croissance donné ; Frechet et al., 2020). Développée pour répondre au besoin de 

simplification et d’évaluation d’écosystèmes complexes, cette approche a nécessairement une volonté 

de réduction des paramètres quantifiés pour ne retenir que les déterminants principaux des processus 

étudiés, capables de justifier de la grandeur et l’importance de tel ou tel flux, de telle ou telle aptitude 

écologique, de telle ou telle interaction (Garnier and Navas, 2013).  

Les travaux conduits ces quarante dernières années ont permis de s’accorder sur le fait que les 

propriétés fonctionnelles des espèces étaient les principales forces explicatives des propriétés des 

écosystèmes et des services générés (De Bello et al., 2010 ; Díaz et al., 2007 ; Dı́az and Cabido, 2001 ; 

Grime, 1977 ; Lavorel and Garnier, 2002). L’essor des recherches concernant les déterminants 

fonctionnels de la production des services ont notamment fourni une matrice de relations entre traits 

fonctionnels des plantes, processus et services écosystémiques (De Bello et al., 2010). Il est en effet 

remarquable que l’analyse comparative des traits fonctionnels chez les végétaux démontre un pouvoir 

de représentation et une capacité à inférer des propriétés des écosystèmes de manière aussi 

satisfaisante (e.g. Cornwell et al., 2008 ; Fort et al., 2015b, 2015a, 2015b ; Fort and Freschet, 2020 ; 

Henneron et al., 2020 ; Navas and Violle, 2009 ; Prieto et al., 2016), et avec autant de perspectives de 

développement (Faucon et al., 2017 ; Wood et al., 2015).  

En accord avec les hypothèses de dominance (mass ratio effect ; Grime, 1998 ; Smith and Knapp, 2003) 

et de complémentarité (Petchey and Gaston, 2006) les propriétés des écosystèmes seraient largement 

reliées aux traits des espèces dominantes, et d’autre part, à la présence d’espèces différentes 

impliquant d’autres niches écologiques et d’autres capacités de capture et d’utilisation des ressources 

(divergence de traits). Dans les agroécosystèmes, l’optimisation des processus de complémentarité, 

proposant qu’une production de biomasse supérieure puisse être produite via l’optimisation de 

l’utilisation des ressources disponibles (et non par l’addition de nouvelles ressources) est un des 

principes phares de l’agroécologie (Malézieux et al., 2009). 

Dans les agroécosystèmes, les objectifs de la sélection variétale et de l’agronomie du XXe siècle ont 

concentré leurs efforts sur l’optimisation d’un nombre restreint de traits, sur un nombre limité 

d’espèces, pour améliorer des paramètres essentiellement productifs et la valorisation des intrants de 

synthèse. Les progrès de la modélisation (e.g. Artru et al., 2018 ; Coucheney et al., 2015 ; Newbery et 

al., 2016 ; Ruget et al., 2009 ; Tribouillois et al., 2018) sont révélateurs des capacités de compréhension 

mécaniste et de la précision de description atteinte pour quelques espèces cultivées dans un milieu de 

croissance particulier (un champ) – même si la prise en compte d’objets plus complexes (cultures 

associées, système de culture, paysage, territoire) soit encore une large voie de progrès (Doltra et al., 

2019 ; Louarn and Song, 2020 ; Newbery et al., 2016).   

L’étude de populations de Th. intermedium, partiellement domestiquées et peu caractérisées, insérées 

dans un nouvel environnement et soumis à des facteurs de milieux inédits, représente à la fois une 

opportunité et une contrainte analytique. Certains formalismes mécanistes peuvent être transposés 

facilement à l’étude de cette espèce compte-tenu de sa nature commune avec nombre de graminées 

et de processus physiologiques bien identifiés. En revanche, l’appropriation globale des outils de 

modélisation recquiert l’utilisation d’une base de données expérimentales encore en construction. 

D’autre part, l’influence encore modérée de la sélection variétale sur les traits de Th. intermedium 
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représente une opportunité d’étudier les caractéristiques originales de la structure fonctionnelle de 

l’espèce. Cette compréhension est un prérequis fondamental pour faciliter la gestion de son 

intégration dans un système de grandes cultures.  

Figure 2.1. Modèle conceptuel utilisé dans ce travail de thèse 
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3. Syndrome de traits et formes de croissance  

L’étude des structures fonctionnelles des plantes a conduit à dresser des typologies fonctionnelles ou 

à décrire des formes de croissance, c’est-à-dire à regrouper des espèces ou des individus en fonction 

d’un niveau de similarité fonctionnelle, plutôt qu’à décrire avec une infime précision chacune de ces 

espèces ou individus. Cette typologie des plantes peut être établie suivant de nombreux critères et 

d’après différents axes de variations prédéfinis. La gestion des ressources, le port de la plante et ses 

capacités de reproduction (LSH for Leaf-Height-Seed), formulées initialement par Westoby (1998) sont 

trois dimensions fréquemment reprises et acceptées pour caractériser le fonctionnement des plantes. 

L’étude des traits fonctionnels a notamment démontré l’existence de compromis écophysiologiques 

et biophysiques inhérents à différentes formes de croissance des végétaux. La co-variation d’un 

ensemble de traits liés à ces compromis (syndrome de traits) est associée au spectre économique des 

plantes (Wright et al., 2004). Ce spectre économique positionne les espèces ou les individus d’après 

les compromis réalisés lors de l’acquisition, l’allocation et la conservation des ressources disponibles 

dans le système. 

Le spectre économique foliaire est particulièrement reconnu et a fait l’objet d’une quantité importante 

d’études ayant permis de confirmer avec robustesse l’existence d’un syndrome de traits foliaires [e.g. 

surface spécifique (SSF), teneur en matière sèche (TMSF), durée de vie (DF), teneur en azote (TNF), 

vitesse de la photosynthèse (PR) ; Grime, 1977 ; Reich et al., 1997 ; Wright et al., 2004]. A titre 

d’exemple, l’observation généralisée d’une corrélation négative entre vitesse de photosynthèse et la 

durée de vie des feuilles illustrent le compromis existant entre le coût requis par une activité 

métabolique importante et la fabrication de tissus structurels (Wright et al., 2004). Plus récemment, 

l’exploration de traits racinaires a montré l’existence de syndromes de traits similaires [e.g. longueur 

spécifique (LSR), diamètre moyen (DR), densité des tissus (DTR), teneur azotée (TNR)], caractérisant 

un spectre économique racinaire (Craine et al., 2005 ; Freschet et al., 2010 ; McCormack et al., 2012). 

Les traits donnés ici en guise d’exemples sont loin de représenter la diversité des traits mesurables 

chez la plante ; ils représentent plutôt les syndromes de traits les plus fréquemment mesurés en raison 

de la simplicité de la méthodologie requise (Freschet et al., 2020).   

D’après les notions décrites ci-dessus, les principaux syndromes de traits mesurés chez les végétaux 

ont conduit à l’acceptation d’une terminologie relative à différentes formes de croissance suivant un 

continuum entre une stratégie d’acquisition (ou de capture) ou une stratégie de conservation des 

ressources (Grime, 1977 ; Reich et al., 1992 ; Wright et al., 2004). D’un côté la gestion des ressources 

et la stature de la plante est reliée à une activité photosynthétique et une productivité primaire nette 

importante, basée sur une acquisition intense des ressources, un investissement relativement faible 

en composés et structures de défense, à une durée de vie des organes courte et à une décomposition 

rapide des tissus. De l’autre côté, la croissance et la production de biomasse repose davantage sur une 

activité phosynthétique plus modérée mais plus stable dans le temps, et sur une production d’organes 

dont la durée de vie est plus longue et la décomposition plus lente. Cet axe acquisition-conservation 

est fréquemment associé à une différenciation entre espèces à croissance rapide (« live fast and die 

young ») ou lente (« slow and steady ») (Reich, 2014). D’un point de vue du fonctionnement de 

l’écosystème cet axe de variation acquisition-conservation permet de rendre compte du rôle de la 

croissance des plantes dans la gestion et la dynamique des ressources du système. Les capacités de 

croissance rapide et de forte acquisition des ressources soutiennent des cycles biogéochimiques et 

une dégradation des matières organiques rapides, des systèmes à forte disponibilité de nutriments 

(sols fertiles), et un retour sur investissement rapide ; à l’inverse, les plantes à croissance plus lente et 

investissant dans la durée, sont reliées à des flux plus modérés et des changements d’états moins 

rapides et fréquents (Reich, 2014). Bien sûr, les variations de la forme de croissance des plantes 
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occupent de nombreuses dimensions et ne doivent pas être résumées sur le seul axe acquisition-

conservation.  

Nous remarquons que la valeur des traits reproductifs grainiers (structure des épis, taille des grains, 

nombre de grains), pourtant indissociable de la caractérisation des capacités de survie et de 

dissémination des plantes dans les écosystèmes naturels, n’a que peu de place dans le corpus 

scientifique dédié au positionnement des espèces dans le continuum acquisition-conservation. 

L’investissement dans les grains est plutôt débattu dans le cadre d’un compromis entre les 

investissements dans des organes de survie végétatifs ou de reproduction sexuée, séparant 

notamment les espèces vivaces des espèces annuelles (DeHaan et al., 2005 ; González-Paleo et al., 

2016 ; Van Tassel et al., 2010 ; Vico et al., 2016). Bien que les travaux sur les céréales vivaces aient 

indiqué que ce compromis puisse être dépassé dans le cadre d’une sélection artificielle à destination 

d’un agroécosystème (intégrant suffisamment de ressources disponibles et peu de compétiteurs ; 

Crews and DeHaan, 2015), peu d’efforts ont été dédiés à l’unification de ces deux perspectives de 

travail.  
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4. Questions de recherche de la thèse  

D’après l’approche générale et le modèle conceptuel (Fig. 2.1) présentée plus haut, le traitement de la 

problématique proposée s’articulera autour des trois questions de recherche suivantes : 

 

1) Quelles sont les principaux traits du développement racinaire de Th. intermedium et leur 

évolution au cours des deux premiers cycles de croissance ? Que nous apprennent-elles en 

termes de performances de la culture ? 

 

2) Quelles sont les principaux traits du développement aérien de Th. intermedium et leur 

évolution au cours des deux premiers cycles de croissance ? Que nous apprennent-elles en 

termes de performances de la culture ? 

 

3) Quelle est l’influence du contexte de culture (sélection variétale, pratiques culturales, 

conditions pédoclimatiques) sur les performances de Th. intermedium ?  

 

Les deux premiers cycles de croissance font référence au cycle de croissance d’un peuplement juvénile 

(issu de la germination de la graine) et au cycle de croissance suivant une reprise de végétation d’un 

peuplement mature (issu des organes végétatifs de survie). Le traitement des différentes questions de 

recherche s’articulera selon quatre chapitres (3 à 6), avant d’être l’objet d’une appréciation 

transversale dans la discussion générale (Fig. 2.2). La première question de recherche s’appuiera 

exclusivement sur le chapitre 3 de ce manuscrit. Celui-ci proposera une description fonctionnelle du 

système racinaire de la culture et de son influence potentielle sur l’écosystème sol. Le développement 

aérien de la culture étant composé de périodes de croissance végétative et reproductive, d’une 

production fourragère et céréalière, les deuxième et troisième questions de recherche s’appuieront 

sur les chapitres 4, 5 et 6 centrés sur les processus en jeu et les performances mesurées (Fig. 2.2). Le 

chapitre 4 étudiera le développement phénologique de la culture et les mécanismes d’induction 

responsables des phases de croissance de la plante ; le chapitre 5 diagnostiquera la production de 

biomasse aérienne totale de la culture et l’influence des conditions de croissance (eau, azote et 

adventices) auxquelles elle est soumise ; alors que le chapitre 6 analysera l’élaboration du rendement 

en grains en identifiant les principaux facteurs d’influence. A la suite de ces analyses, un chapitre de 

discussion générale nous permettra d’apprécier la caractérisation fonctionnelle réalisée et les 

performances de la culture. Nous identifierons les principales perspectives agroécologiques d’intérêt 

liées au développement des céréales vivaces ainsi que les priorités de recherches identifiées pour les 

années à venir.   

Afin que l’essentiel des travaux de cette thèse puissent être abordés et lus de manière séparée et 

autonome, les chapitres 3 à 6 seront tous proposés sous la forme d’articles scientifiques publiés, 

soumis ou en cours de consolidation. 
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Figure 2.2. Plan général et structure du travail de thèse 
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5. Le réseau de parcelles expérimentales 

Pour instruire les questions de recherches posées par ce travail de thèse, un réseau de 12 parcelles 

expérimentales (F1-12) a été établi en France et en Belgique (Fig. 2.3) pour étudier, en plein champ, 

les performances de culture de Th. intermedium. Les essais correspondent à des surfaces variant de 

0.15 à 1ha, implantées pour 8 parcelles en septembre-octobre 2017 et pour 4 parcelles en septembre-

octobre 2018 (F3, F6, F7, F9 ; Annexe 3). Les différents essais ont été mis en œuvre sur des stations de 

recherche (F8 à F12) ou bien directement chez les agriculteurs-expérimentateurs partenaires du projet 

de recherche (F1 à F7 ; Fig. 2.4). L’ensemble du réseau d’expérimentation a permis de caractériser le 

fonctionnement, le développement et les performances de la culture dans des conditions 

pédoclimatiques contrastées, intégrant un gradient géographique latitudinale (50.334° à 45.459° 

Nord), des cumuls de température et de précipitations différents, et des profils de sols hétérogènes. 

La moyenne annuelle de température en 2018 et 2019 des situations les plus chaudes est égale à 14,4 

et 14,1 °C (1,9 et 1,6°C au dessus des normales calculées sur la période 1981-2010), contre 11,1 et 

11,3°C pour les situations les plus froides (1 et 1,2°C au dessus des normales). Le cumul annuel des 

précipitations en 2018 et 2019 est égal à 807 et 772 mm dans les situations les plus arrosés contre 525 

et 493 mm dans les situations les plus sèches. La figure 2.4 précise l’emplacement des différents sites, 

supports des différentes analyses intégrées dans les différents chapitres de ce travail.  

Les sites en stations de recherche intègrent un plan d’expérimentation factoriel, utilisé en fonction de 

sa pertinence dans les anayses réalisées dans les chapitres 3 à 6 de la thèse. Les sites présents chez les 

agriculteurs-expérimentateurs sont conçus sous forme d’essais en blocs en s’adaptant aux 

équipements et aux contraintes de chaque situation. La conduite de culture est la plus homogène 

possible entre les sites (e.g. fertilisation azotée au printemps) et s’appuie sur des de régles décisions 

communes (e.g. déclenchement de la fertilisation une fois le redressement de la culture observée, 

niveau de compétition avec les adventices acceptable ou non). Par exemple, les sites F1, F5 et F7, 

présents chez des agriculteurs-expérimentateurs, ont été détruits dès l’année d’implantation en avril 

en raison d’un développement trop important d’adventices sur les parcelles, incompatible avec les 

objectifs de gestion des agriculteurs. Parmi celles-ci, deux des parcelles (F1 et F7) correspondent à des 

situations conduites en agriculture biologique (Fig. 2.4). La très forte présence de ray-grass sur la 

parcelle F6 a conduit à réaliser une fauche de nettoyage au printemps 2019 lors de l’année 

d’implantation, empêchant ainsi la collecte des données lors de la floraison et de la récolte 2019.   
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Figure 2.3. Carte des parcelles expérimentales 
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Figure 2.4. Dispositif expériemental en réseau de parcelles, et valorisation de données dans la thèse. Les symbole 

« ! » indiquent les sites détruits lors de l’année d’implantation en avril suite à un salissement trop important des 

parcelles. 
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6. Cycle cultural de Thinopyrum intermedium 
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Chapitre 3. Développement et production 

racinaires  

 

Ce chapitre propose une description fonctionnelle du système racinaire de la culture et de son influence 

potentielle sur l’écosystème sol dans le cadre d’une insertion dans un rotation culturale dominée par la 

culture de céréales annuelles. 
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Abstract 

The use of the perennial grain intermediate wheatgrass (Thinopyrum intermedium (Host) Barkworth 

& D.R. Dewey) may have the potential to sustain soil health and fertility through the development of 

an extensive root system. However, references are scarce to demonstrate its potential influence in a 

context of a limited perennial grain growth phase, integrated into annual grain crops succession. This 

study aims at determining how early a perennial crop rooting system differs from that of an annual 

crop through root development and root traits and microbial indicators. Our results indicate that the 

two-year-old intermediate wheatgrass promotes a denser and deeper rooting system with 

proportionally more root biomass and length deeper in the soil profile. From the first growing season, 

the perennial grain demonstrated a suite of root traits typical of a more resource-conservative 

strategy, and more belowground-oriented resource allocation. Soil fungal biomass indicators were 

enhanced. AMF indicators were notably found improved at 1m depth during the second growing 

season. This study provides evidence that grain-based agriculture can benefit from the potential of 

deeper and long-lived root systems of intermediate wheatgrass to manage soils. The periodic use of a 

short-term perennial phase in the crop rotation has the potential to improve soil functioning in the 

long term.  

1. Introduction 

The recent development of perennial grain breeding programs has highlighted the value of the wheat 

wild-relative ‘intermediate wheatgrass’ (DeHaan et al., 2018; Thinopyrum intermedium (Host) 

Barkworth & D.R. Dewey) to support the transition to multifunctional agroecological systems (Duchene 

et al., 2019; Ryan et al., 2018). In addition to its ability to produce an interesting forage-grain dual 

income (Favre et al., 2019; Jungers et al., 2017), its regrowth capacity for several years would achieve 

a substantial production at minimal soil and environmental costs (Crews, 2016). In contrast to the 

recurrent use of annual crops, the use of intermediate wheatgrass has been suggested to sustain soil 

fertility through the development of an extensive root system beneficial to a range of soil functions 

(Crews, 2016; Crews et al., 2018; DeHaan, 2015). The extended lifetime of perennial grains improves 

the capacity to access soil resources through higher colonization of deep soil horizons (Culman et al., 

2013; Thorup-Kristensen et al., 2020; Vico and Brunsell, 2017) and increased resource allocation 

https://doi.org/10.3390/agronomy10091254
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towards belowground plant growth (Sainju et al., 2017a). The use of perennial crops is likely to have a 

range of effects on ecosystem processes and the provision of ecosystem services due to the large 

differences in plant traits between annuals and perennials (DuPont et al., 2014; Henneron et al., 2020; 

Roumet et al., 2006). These includes the promotion of the soil organic carbon pool (Dignac et al., 2017; 

DuPont et al., 2014; Poirier et al., 2018), better retention of nutrients (de Vries and Bardgett, 2016), 

higher water storage capacity and uptakes (Vico and Brunsell, 2017), improved soil stabilization and 

aggregation (Culman et al., 2010; Stokes et al., 2009), lower soil disturbance, and a shift of soil 

microbial communities (Chantigny et al., 1997; Culman et al., 2010; DuPont et al., 2014; McKenna et 

al., 2020). 

Greater investment in below-ground biomass with intermediate wheatgrass has been demonstrated 

several times (Sainju et al., 2017a; Sprunger et al., 2018), including greater root carbon and nitrogen 

content, and was associated with benefits observed on leaching reduction and enhanced soil 

microbiota (Culman et al., 2013; McKenna et al., 2020; Sainju et al., 2017b; Sprunger et al., 2019). In 

spite of the increasing literature on perennial grains and intermediate wheatgrass, studies have not 

thoroughly investigated issues associated with rooting patterns. Data on intermediate wheatgrass 

often involve aging stands (> two years old) rather than new plantings (< two years old). Compared to 

long-term grasslands (Culman et al., 2010; DuPont et al., 2014), the integration of a perennial grain 

into grain crop rotation may be implemented over a short timeframe (2 to 3 years as a maximum). This 

would likely lead to a smaller impact on soil processes and properties (Martin et al., 2020). Therefore, 

it remains uncertain if the short-term use of a perennial grain can effectively enable increased 

belowground productivity, influence soil microbiology, or allow the establishment of root-microbe 

symbiosis, which are needed to confer the benefits of intermediate wheatgrass on the soil. The value 

of integrating a perennial phase within a grain crop rotation is then strongly dependent on the rapidity 

of rooting system development and its capacity to sustain soil services. 

Amount, and timing of these benefits are currently the cornerstone to ensure desirable and profitable 

use of intermediate wheatgrass, especially as grain yields are much lower compared to annual 

counterparts and might counteract the potential benefits to the soil (Culman et al., 2013; Jungers et 

al., 2017; Tautges et al., 2018). The dynamic of perennial rooting systems in cropping systems is 

therefore critical to design the ‘safe operating space’ (Martin et al., 2020) that takes advantage of a 

maximum services while limiting drawbacks from disservices (e.g. grain yields penalties).  

In studying rooting systems, morphological root traits (e.g. specific length, length density, tissue 

density, diameter, vertical distribution) are used and recognized as good indicators of plant-soil 

processes (e.g. exudation, water and nutrients uptakes, tissue decomposability) and are useful in 

discussing the ecosystem services likely to be provided by plant communities (e.g. soil aggregation, 

water retention, carbon storage) (Fig. 3.1) (Bardgett et al., 2014; Craine et al., 2003, 2002, 2001; 

Freschet and Roumet, 2017). Complementarily, soil microbial indicators have been used to inform 

about soil-root interactions. Microbial biomass, community structure and catabolic diversity are 

particularly used to investigate carbon and nitrogen cycles and used as proxies for inputs of litter and 

root-derived compounds to soil (Bardgett and McAlister, 1999; Degens et al., 2000; Fontaine et al., 

2003; Grigulis et al., 2013; van der Heijden et al., 2008). Mycorrhizal fungi are beneficial root symbionts 

that participate in root system functioning, and impact the soil through its hyphal network (Averill et 

al., 2014; Gianinazzi et al., 2010; Phillips et al., 2013).   

Here we investigated root system development and changes in root traits of young stands of 

intermediate wheatgrass, from establishment to the next cropping season, comparing it to a continual 

annual grains crop rotation, to assess the potential to improve soil components within a limited period 

after establishment. We determined how rooting pattern, early root development, and a range of root 
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traits, differ in perennial and annual crops, in the topsoil to deeper soil layers. We further tested the 

impact of root systems on soil microbial communities, including arbuscular mycorrhiza, through the 

evaluation of microbial indicators. More specifically, we hypothesized that intermediate wheatgrass 

would demonstrate, first, denser and deeper rooting pattern as compared to annual grains, indicating 

higher belowground investments. Additionally, under young perennial plants there would already be 

an increase in microbial organism groups, indicating an improvement in soil functioning.  

Figure 3.1.  Influence of root traits and microbial indicators on soil ecosystem processes 
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2. Material & Methods 

2.1. Site, soil and sampling description 

The experiment was been conducted on a no-tilled field, managed under direct sowing and using with 

a three-year rotation of annual grains, rapeseed - winter wheat – winter rye/barley. The experimental 

site (F4) was located at Maubec (50°37’N, 4°48’E), South-East of France. The soil was a brown luvisol 

(FAO, 2014), with main properties including a sandy-loam texture, 2.4% of organic matter, C:N ratio of 

9.0 and a pH of 6.7 in the 0-30cm layer, with no significant differences among the plots used for 

comparing the annual and perennial treatments (see Table 3.1). The first and second years of our trial 

were characterized by 733 and 746 mm of annual precipitation, and 12 and 13°C of annual average 

daily temperature, respectively (Fig. 3.2). Looking at the spring periods, the first and second years were 

characterized by 179 mm and 92 mm of rainfall, respectively, and 17.9°C and 16°C of average daily 

temperature, respectively. To allow real-size management practices and farming purposes over years, 

and based on the homogenous soil characteristics (Table 3.1), the field has been divided into two 

halves (along a north-south axis), one to grow the perennial grain ‘intermediate wheatgrass Kernza©’ 

(seed material provided by The Land Institute, a non-profit organization, Salina, Kansas, USA) and the 

other to maintain the regular annual grain rotation (Fig. 3.3). The experiment was established in fall 

2017 and studied during two consecutive years (Fig. 3.2). After the rapeseed harvest, intermediate 

wheatgrass was sown on the perennial treatment and winter wheat (Triticum aestivum), followed by 

winter rye (Secale cereale) the second year, for the annual treatment. One post-emergence broadleaf 

herbicide application was used at each annual and perennial crop establishment to minimize weed 

development. Data were collected through 6 replicated sampling zones equally spread along an east-

west transect on each crop treatment, which was identified as the only natural field gradient due to a 

slight slope (~3%) and water drainage direction. All samples were collected along this 90m east-west 

sampling transect and 20 m away from the perennial-annual treatment boundary (Fig. 3.3). Six pairs 

(row + inter-row) of soil cores were taken at the end of the first spring (June 6, 2018), the regrowth 

period (November 20, 2018) and the second spring (June 13, 2019). Four soil profiles were dug at the 

end of the second spring (June 14, 2019). Soil cores and soil profiles were obtained in June to avoid 

unfavourable sampling in dry conditions later in summer, and as root systems growth is greatly 

reduced after flowering, especially for annuals which are harvested a few weeks later. Each soil core 

(8 cm of diameter) to 100 cm depth was divided into four sections to distinguish between the 0-10, 10-

30, 30-60, and 60-100 cm soil layers (Fig. 3.3). All soil cores were analysed for root biomass, root traits, 

and microbial indicators as described below. All soil profiles were dug down to 160 cm depth and 

include two additional soil layers, 100-130 and 130-160cm, to analyse root colonization and 

distribution over a greater depth. Soil samples dedicated to root measurements were stored at -20°C 

until further processing, whereas samples dedicated to microbial analysis were stored at 4°C and 

processed within 24 hours.  
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Soil 

depth 

layer 

(cm) 

Soil 

Texture 

Crop 

treatment 

Organic 

matter 

Total 

Nitrogen 
Phosphorus 

C:N ratio pH 

Biological 

activity 

traces 

Macro-porosity  

(g kg-1) 

0-30 
Sandy 

loam 

Annual 23.8 (1.5) 1.4 (0;5) 0.04 (0.006) 8.3 (0.3) 6.7 (0.04) 

Strong High 
Perennial 24.6 (0.9) NS 1.9 (0.4) NS 0.03 (0.01) NS 9.7 (0.4) NS 

6.8 (0.04) 

NS 

30-60 

Sandy 

clay 

loam 

Annual 9.7 (0.9) 0.7 (0.1) 0.01 (0.003) 8.4 (0.05) 6.7 (0.02) 

Strong High 
Perennial 9.9 (0.6) NS 0.6 (0.2) NS 0.01 (0.002) NS 8.2 (0.08) NS 

7.0 (0.04) 

NS 

60-100 

Silty 

clay 

loam  

Annual 5.7 (0.6) 0.4 (0;08) 0.009 (0.002) 6.0 (0.09) 7.2 (0.03) 

Moderate Moderate  
Perennial 6.0 (0.7) NS  0.4 (0.1) NS 0.01 (0.004) NS 5.4 (0.04) NS 

6.8 (0.02) 

NS 

100-

160 

Clay 

loam 

 
- - - - - Low 

Low – temporary 

hydromorphy 

 

Table 3.1. Baseline soil profile characteristics (numbers in brackets indicate standard errors). Both perennial and 

annual crops areas are characterized through 6 different soil samples, and compared by means comparison 

(Student tests). P-value are indicated as follow: NS = no significant (p-value > 0.05), S = significant (p-value < 0.05)
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Figure 3.2.  Climatic conditions (cumulated rainfall, T min, T max), sampling periods and crop sequence on the experimental site during two crop seasons, from September 

2017 to August 2019. 
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Figure 3.3. Sampling design 
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2.2. Root traits  

2.2.1. Root biomass 
Root biomass was measured on each replicated soil cores, for 0-10, 10-30, 30-60 and 60-100 cm 

depths. After a brief soaking (15 minutes) where soil samples were placed in buckets filled with water, 

soil was washed off the roots under running water over a set of two sieves of 1 and 0.2 mm mesh-size. 

After the soil had been removed, all roots (only roots of the first to third order were present) were 

collected from sieves manually and considered as fine-roots. Roots were then transferred and spread 

in a flat tray filled with water in order to remove any remaining impurities. Roots were not sorted 

between live and dead roots. Roots were oven-dried for 48 hours at 60°C and weighed. Finally, the 

root biomass of each soil sample was determined by averaging the root mass of the row and inter-row 

samples. 

2.2.2. Specific root length, average root diameter, root tissue density, and root length 

density 
Sub-samples of roots were taken after washing for the root biomass described above for the purpose 

of root morphology measurements. Roots where spread in a flat transparent tray to avoid any roots 

overlapping, digitized at 600 dpi with a flatbed scanner (Epson V800 Pro) and analysed using a digital 

image analysis system (WinRhizo, version 2019; Regent Instrument) to obtain root length, root 

diameter and root volume. Root volume measurements were calculated from the sum of root volumes 

per diameter class (by 0.05 mm steps). Root dry mass was obtained after oven-drying scanned roots 

for 48 hours at 60°C. From these estimates, we calculated average root diameter (mm), specific root 

length (m g-1) and root tissue density (g cm-3). Root length density (cm cm-3) was obtained by 

multiplying root biomass in the soil core section by its estimated specific root length and dividing it by 

the volume of the soil core section. 

2.2.3. Maximum rooting depth, % of soil colonized by roots, % of total root 

observations 
In each soil profile replicate, a 70 cm wide and 160 cm deep grid of 2x2 cm squares was placed and 

fixed along the soil profile with the top of the grid at the soil surface level. Each 2x2 cm square of the 

grid was observed and defined by the presence or absence of roots, generating a two-dimensional map 

of the root system along the soil profile. The number of grid cells where at least one root was observed 

was recorded for each of the 0-10, 10-30, 30-60, 60-100, 100-130, 130-160 cm soil layer. The maps 

were used to analyse differences in vertical root distribution. We calculated both the percentage of 

grid cells with roots within each soil layer and the percentage represented by each soil layer in the 

total number of grid cells observations with roots (from 0 to 160 cm). Finally, the maximum rooting 

depth was determined as the maximum depth at which roots were observed.  

2.3. Aboveground biomass 

Aboveground biomass was sampled on June 18, 2018 and June 20, 2019. Those times corresponded 

to the grain filing period of the annual wheat and rye, respectively in year 2018 and 2019, whereas it 

represented the flowering period of intermediate wheatgrass. An additional aboveground biomass 

sampling was performed on November 21, 2018 for the perennial grain treatment, corresponding to 

the end of its post-harvest regrowth period. Aboveground biomass was sampled in each treatment 

close to each soil core pair. Dry matter (DM) was determined by taking samples by cutting all plant 

tissue 5 cm above the soil surface in a 0.5 m² quadrat, drying at 80°C for 48h and then weighing. Root 

to shoot ratio was then determined by scaling root biomass and aerial biomass per unit ground area 

sampled and dividing root biomass by shoot biomass. 
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2.4. Soil microbial analysis 

Phospholipid and neutral lipid fatty acids (PLFAs and NLFAs) are cell-wall compounds, which can be 

used to study microbial communities and estimate microbial biomass. Fatty acids (referred hereafter 

as “markers”) were extracted from 0-10, 10-30, 30-60, 60-100 cm soil layers using the protocol of 

Frostegård and Bååth (1996) using CHCl3:MeOH:citrate buffer (1:2:0.8 v/v/v) and detected by gas 

chromatography with a flame ionization detector (GC-17A, Shimadzu). The sum of the markers 

considered to be predominantly of bacterial origin (i14:0, i15:0, a15:0, 15:0, i16:0, 16:1ω9, 16:1ω7t, 

i17:1ω8, i17:0, a17.0, 17:0, cy17:0, 18:1ω7 and cy19:0), was used as an index of the bacterial biomass. 

The sum of the markers 18:1ω9, 18:2ω6 and 16:1ω5 was used to calculate total fungal biomass, where 

the marker 18:1ω9 is a general fungal indicator, 18:2ω6 is indicative for saprotrophic fungi (Frostegård 

et al., 2011; Frostegård and Bååth, 1996; Zelles, 1999), and 16:1ω5 for arbuscular mycorrhizal fungi 

(AMF) (Olsson et al., 1995). The marker N-16:1ω5 (neutral lipid) is used to control for the validity of 

the marker P-16:1ω5 (phospholipid) as an AMF indicator, since the ratio between the two is high in 

AMF (Olsson et al., 1999) and because N-16:1ω5 is highly correlated with AMF spore counts (Sharma 

and Buyer, 2015). Therefore, the final ratio between the markers N-16:1ω5 and P-16:1ω5 is used an 

overall indicator of AMF structure abundance (Vestberg et al., 2012). 

2.5. Statistical analysis 

Consistently with the 6 replicated sampling zones, each analysis is performed on 12 measures (6 

annuals and 6 perennials) for each sampling period, with the exception of i) the post-harvest regrowth 

(fall) period that only concerns the perennial treatment, and ii) measures of root colonization (Fig. 3) 

which have only four replications per treatment due to the difficulty to perform soil profiles. Statistical 

analysis was conducted in R (R core team, 2013). All above and belowground variables were analysed 

for differences between perennial and annual grain treatments using mixed models (lmerTest package, 

Kuznetsova et al., 2019). Crop treatment, soil depth and their respective interactions were treated as 

fixed effects. The absence of a randomized split-block design due to farming constraints could then 

imply that a crop treatment effect might also reveal a location effect. However, the initial field design 

was carefully chosen to ensure soil homogeneity, and initial soil profiles were performed to confirm 

similar soil characteristics, depth and nature of deep soil layers (Table 3.1). The amount of sampling 

points (6 replicates per treatments along the transect at each sampling period) was defined to take 

account of potential variability. Sampling period, sampling replicates and interactions with the other 

factors were treated as random effects. The covariance structure assigned in the repeated measures 

statement was compound symmetry. When crop treatment effect was found significant (p-value < 

0.05), means were compared between annual and perennial treatment with an adjusted Tukey’s 

pairwise means comparison (post-hoc analysis, = 0.05). Analyses of the % of soil colonized by roots, 

% of total root observations and the maximal rooting depth did not include a sampling period factor 

due to the unique data collection period performed at the second spring growing season. All graphics 

were produced with ggplot2 package.  

3. Results 

3.1. Above and belowground crops biomass 

Higher root biomass was observed under the perennial grain compared to annual wheat at 0-10 cm 

depth in June 2018 (first spring) (Fig. 3.4). Perennial root expansion was observed during the regrowth 

period, with higher total root biomass compared to the values observed during first spring. Overall, 
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between the end of the first and second spring growing seasons, perennial above and belowground 

biomass increased by 52% and 111%, respectively. Consequently, root biomass was higher under the 

perennial treatment in each soil layer, leading to more than three fold higher total root biomass (5.3 

tonnes more of dry roots hectare-1) compared to annual rye at the same time. Aboveground biomass 

of perennial grain was also 39.4% higher compared to annual rye. The perennial root biomass at second 

spring was also significantly higher as compared to the overall root biomass production of annual 

grains (annual wheat roots + annual rye roots) during the two growing seasons (p-value < 0.001). 

Looking at root to shoot ratio, perennial roots represented 38.6% of the aerial biomass produced at 

first spring growing season, against 24.4% for the annual wheat at the same time; while increasing to 

55.3% at second spring time (June 2019), against 22.9% for the annual rye. This greater belowground 

allocation of the perennial coupled with lower grain yields led to a lower harvest index (p-value < 0.001, 

data not shown). Grain yields were respectively for the perennial and annual treatment 1.3 and 7.8 

t/ha in the first year, and 1.2 against 8.1 t/ha in the second year. 

Figure 3.4. Mean root dry biomass (a) and aboveground dry biomass (b) measured under annual and perennials 

grains during two crop seasons. Statistical differences (post-hoc analyses) between annual and perennial grains 

are indicated by ★. Error bars indicate standard errors, from 0 to 100cm depth. 

 

3.2. Root colonization of the soil profile  

The % of soil colonized by roots (Fig. 3.5a) and % of total in each soil depth (Fig. 3.5b) observed in the 

second spring growing season both indicated a significant effect of crop treatment. Except for the 

topsoil layer (0-10 cm), all soil layers had significantly higher colonization under perennial grain 

cultivation. The perennial root system showed a thorough soil colonization until 60cm, with 96 and 

83% of colonized soil for the 10-30 and 30-60 cm soil layers, respectively, whereas annual root system 

showed only 62 and 54% of soil colonized soil for the same layers. Similarly, for the deeper soil layers 
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of 60-100, 100-130 and 130-160 cm, the perennial root system colonized as much as 66, 58 and 54% 

of the observed soil profile, respectively, whereas the annual root system showed relatively low soil 

colonization of 35, 27 and 14%, respectively, at these depths. The maximum rooting depth of annual 

grain (141.5 cm +/- 6.8 SE) was less than that of the perennial grain, where the maximum rooting depth 

was >160cm in each soil profile replicate. The root vertical distribution indicates that the perennial 

root system showed a more even distribution as compared to the annual root system (Fig. 3.5b). The 

annual root system had a stronger preferential allocation of annual roots in upper soil layers (on 

average, 68% of the annual root system is found between 0 and 60 cm, while it is only 47% for the 

perennial root system). In contrast, as much as 30% of the perennial root system was found in the 

deeper soil layers (100-160 cm), as compared to only 16% for the annual grains.  

Figure 3.5. Mean root colonization of the soil profile observed at the second crop season, under intermediate 

wheatgrass and annual winter rye. Standard errors are represented by error bars. Statistical differences (post-

hoc analyses) between annual and perennial grains are indicated by ▲. 
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3.3. Specific root length, diameter, tissue density, and length density 

Figure 3.6. Morphological root traits under annual wheat and intermediate wheatgrass, and between annual rye 

and the perennial during the first and second growing seasons. P-values refer to the difference between perennial 

and annual crop treatment. Statistical significant differences (post-hoc analyses) are illustrated by ▲ (higher 

values for the perennial grain) or ▼ (lower value for the perennial grain). 

 

Specific root length (SRL), mean root diameter (RD) and root tissue density (RTD) all demonstrate the 

different rooting patterns between and annual and perennial grains, where annuals have higher SRL 

(Fig. 3.6a) but a lower RD and RTD (Fig. 3.6b, c). In general, SRL increased and RD and RTD decreased 

with soil depth. In comparison to SRL, RD and RTD, the root length density (RLD) is associated to a given 

volume of soil. Significant differences between annual and perennial grains were mainly observed the 

second year (Fig. 3.6d), as the higher RLD under the perennial grain (from 10 to 100cm) was associated 

with increased root biomass (Fig. 3.4) RLD was higher for each crop in the 0-10 cm soil layer due to 

highest concentration of roots in the top layer (Fig. 3.4). Differences between annual and perennial 

grains through volume-based root measures (root biomass, RLD) were associated with perennial 

growth duration (establishment-regrowth), while single root traits are associated with annual-

perennial crop type, independent of growth duration.  

3.4. Soil microbial PLFA and NLFA markers 

Bacterial markers did not respond to the crop treatment (Fig. 3.7a), while both the overall fungal 

markers (Fig. 3.7b) and AMF markers did (Fig. 3.7c, d). Fungal markers, including AMF, at 0-10 cm depth 

were higher under the perennial treatment in both first and second spring samplings compared to the 

annual crops, winter wheat and winter rye respectively (Fig. 3.7b, c, d). The abundance of AMF  



CHAPITRE 3 

 
58 

Figure 3.7. The PLFA and NLFA markers in annual wheat and intermediate wheatgrass, and between annual rye 

and the intermediate wheatgrass during the first and second growing seasons. Statistical differences (post-hoc 

analyses) between annual and perennial grains are indicated by ★. Error bars indicate standard errors, from 0 to 

100cm depth. 

 

 

N-marker was higher for each soil layer from 0 to 100 cm depth in the second spring, showing five 

times greater abundance compared to the annual winter rye. The ratio between the two AMF markers 

(N- to P-marker) was significantly higher than the annual crop in all soil layers under intermediate 

wheatgrass in the second experimental year and in the deepest soil layer (60-100 cm) in the first 

experimental year (Fig. 3.8). The ratio between the two markers generally increased with soil depth 

(p-value < 0.001).  
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Figure 3.8. NLFA to PLFA marker ratio indicating AMF. Statistical differences (post-hoc analyses) are illustrated 

by ▲. 

 

4. Discussion  

4.1. Rapid rooting and microbial pattern changes  

Compared to annual crops, and within two years after establishment, stands of intermediate 

wheatgrass showed a denser and deeper rooting system profile. This highlights how perennial grains 

allocates more assimilates to belowground parts. Total root biomass produced by intermediate 

wheatgrass after two years was higher than the sum of the root biomass produced by both annual 

crops during the two growing seasons. Furthermore, the dense and deep root system observed with 

intermediate wheatgrass demonstrates the ability of the perennial grain to explore the entire soil 

profile and subsoil layers, permitting access to a greater amounts of soil resources and suggesting a 

potential impact of its root functioning on a larger volume of soil. Intermediate wheatgrass was able 

to produce higher amounts of root biomass, in the topsoil layer by the first spring, and then in the 

entire soil profile during the following growing season including the fall period, as compared to the 

annual grains succession.  

Another important aspect of perennial grain rooting pattern lies in the higher average root diameter 

and tissue density. These traits are generally related to more resource-conservative strategy 

(Bergmann et al., 2020; Roumet et al., 2016) and suggest enhanced root storage functions and inputs 

of more recalcitrant root tissue in soil (Freschet and Roumet, 2017). These functional ‘conservative’ 

traits have been described in grasslands as traits favoring slower recycling, higher nutrients residence 

time in tissues, and promoting ecosystem nutrient cycles closure, rather than leaks outside the system 

(Garnier and Navas, 2013). The lower specific root length of intermediate wheatgrass reflects two 

additional trends. First, this lower SRL coincides with higher root to shoot ratio, suggesting that the 
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higher cost of soil exploration per unit root biomass is at least partly compensated by higher relative 

investment of perennial grains towards the root system (Freschet et al., 2015).  Second, lower specific 

root length, resulting in lower competitive ability for resource acquisition per unit of root, may 

generally reflect a tendency of perennial grains to rely more on mycorrhizal symbionts for their soil 

resource acquisition (Bergmann et al., 2020; Comas et al., 2012). This pattern is indeed confirmed by 

our finding that AMF biomass in the soil increases under perennial grains, as discussed below.  

The hypothesis of increased abundance of soil microbial communities under intermediate wheatgrass 

is partially fulfilled. While no significant impact of intermediate wheatgrass was observed on bacterial 

markers, fungal abundance seems to slightly but significantly increase rapidly in the topsoil layers. This 

promotion of fungal communities likely stems from a change in root litter and organic matter quality 

in the soil (Li et al., 2019; Neely et al., 1991; Sauvadet et al., 2017), reflecting more recalcitrant 

compounds, in comparison to more readily decomposable substrates which favour to bacterial growth 

(Grayston et al., 2001). Interestingly, the increase of AMF biomass markers is indicative of the deeper 

change to the 1m depth. Higher values of the AMF N-marker of AMF compared to P-marker may be 

linked to a substantial sporulation process (Sharma and Buyer, 2015) under the perennial grain, 

hypothetically linked to either a host-specific AMF growth response (Davison et al., 2011), or a greater 

responsiveness of perennial plants to AMF colonization (Boerner, 1992). Furthermore, the ratio of N- 

to P- AMF markers is assumed to be greatly influenced by crop mycotrophy, where higher ratios, as 

observed in perennial rooting system, indicating a higher level of AMF biomass in soil (Vestberg et al., 

2012). Hence, evidence of improved mycorrhizal structures at depth within a short timeframe is 

meaningful in that it suggests to further considering the importance of soil exploration and interactions 

under perennial grains. Increasing plant-mycorrhizal fungi associations deeper in the soil would imply 

that mycorrhizal associations can trade-off with the use of high specific root length (Comas et al., 2012; 

Liu, 2009) and enhance the overall root-hyphae length density in the soil. This suggests therefore an 

even greater zone of influence of the intermediate wheatgrass root system, where roots 

measurements offer only a partial image of the rooting actions and processes developed in both the 

top and subsoil layers after intermediate wheatgrass establishment.  

4.2. A range of influences on soil functioning and services supply 

Extending soil cover with intermediate wheatgrass is surely the first parameter that drives soil 

protection and erosion control (Montgomery, 2007). Additionally, both higher root length density and 

fungal biomass act to improve soil cohesion and aggregation (Chantigny et al., 1997; Gyssels et al., 

2005; Stokes et al., 2009), leading to multiple benefits including carbon and nitrogen retention (Jastrow 

and Miller, 2018; Sanaullah et al., 2011; Wright et al., 2012), water infiltration and holding capacity 

(Noguchi et al., 1997), and soil stability and resistance to soil water erosion (Baets et al., 2007; Gyssels 

et al., 2005; Le Bissonnais et al., 2018).   

Larger root biomass means higher amounts of carbon and nitrogen allocated to the whole root system 

(Sainju et al., 2017b; Sprunger et al., 2019). However, while root biomass and litter inputs are 

ultimately the main driver of carbon and nitrogen inputs to the soil (Fornara and Tilman, 2008; Kätterer 

et al., 2011; Rasse et al., 2005; Vries and Bardgett, 2016), root traits and rooting depth are also critical 

to assess the impact of roots on carbon storage and nutrient availability in soil (Freschet et al., 2018; 

Philippot et al., 2009). In this study, as compared to the regular root litter inputs from annual crops 

after each growing season, the longer lifespan and higher biomass of perennial roots would imply 

lower organic matter inputs available for nitrifying bacteria in the short-term (Craine et al., 2002). In 

contrast, annual and fast-growing species would be more prone to rapidly increase nitrogen 

mineralization via higher tissue turnover (Orwin et al., 2010). Short-term benefits from perennial roots 
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may occur through the reduction of the denitrification process by better nitrate uptake, enabled by 

higher root length density and soil exploration (Abalos et al., 2014). Its contribution to soil nitrogen 

accumulation may turn out to be substantial in the medium term (> 2-3 years) as root litter inputs 

should increase with time, or following crop destruction resulting in massive root litter input 

(Necpalova et al., 2014). But prior to crop destruction, the increased soil colonization of subsoil layers 

can be useful to mine leached nutrients, as well as to capture groundwater in times of water shortage 

(Culman et al., 2013; Jungers et al., 2019; Sutherlin et al., 2019). The greater soil exploration and water 

capture allowed by perennials may however result first in mitigating yields variability and improve 

resiliency rather than increasing grain yields (De Oliveira et al., 2018; Vico and Brunsell, 2017) due to 

the high root-shoot ratio and the low grain harvest index.  

Carbon inputs into subsoil layers may lead to more protected carbon stocks, particularly via organo-

mineral associations but also, on the shorter-term, via lower decomposition rates in deeper soil layers 

(Poirier et al., 2014; Prieto et al., 2016; Rasse et al., 2005; Sanaullah et al., 2011). Higher root tissue 

density of intermediate wheatgrass compared to annual counterparts and in deeper soil layers also 

implies a slower root decomposition rate (Freschet et al., 2012) and therefore medium-term build-up 

of soil organic carbon (Poirier et al., 2018). In contrast, short-term root exudation rate from live roots 

of intermediate wheatgrass may have been reduced as compared to annual grains, by the lower 

specific root length (Guyonnet et al., 2018), its slow-growing strategy and a lower net primary 

productivity allocated aboveground (Poorter et al., 2012). Such lower exudation rates would limit the 

rhizosphere priming effect (Henneron et al., 2020; Huo et al., 2017) but would also reduce the amount 

of labile carbon entering the soil, with a currently unknown outcome on the balance between carbon 

inputs and outputs.   

Among potential benefits from greater abundance of mycorrhiza, is the ability to access nutrient pools 

and to enhance soil aggregation (Barea et al., 2002; Johansson et al., 2004; Rillig et al., 2002). Overall, 

an increase in the abundance of fungal communities have also been observed in less disturbed and 

extensively managed habitats with better regulation of ecosystem processes, nutrient cycling 

(Bardgett and McAlister, 1999; de Vries et al., 2006), and carbon storage in the soil (Bailey et al., 2002; 

Clemmensen et al., 2013; Six et al., 2006). More generally, microorganisms are providing the first 

source of long-term stabilized organic matter through microbial residues produced from the 

decomposition and metabolization of labile carbon (Cotrufo et al., 2015; Haddix et al., 2016). The 

potential increased activity of fungal communities in mineral subsoil layers due to the deep perennial 

root carbon inputs could be especially valuable for long-term carbon stabilization, which is, in part, 

facilitated by organo-mineral bonds (Haddix et al., 2016).  

4.3. Are two years enough to consider soil gains and services supply? 

Intermediate wheatgrass root traits and the large variability of processes affected by them (Fig. 3.1) 

points to two main highlights: i) denser and deeper rooting system of intermediate wheatgrass 

generates multiple rapid benefits on soil protection, stability, and water and nutrient availability, and 

ii) promotes carbon and nitrogen allocation belowground with higher residence time. However, no 

clear insight on whether soil health and fertility gains will be tangible in the short-term, as microbial 

changes were weak and mostly limited to the top soil layer (except for AMF indicators). Such 

uncertainties of root litter cycling imply either that carbon and nitrogen soil status would not benefit 

visibly from a short perennial phase integration into the crop succession, which may limit the use of 

perennial grains to specific vulnerable zones (e.g. erosion, leaching); or that perennial rooting would 

need repeated and regular integration into annual systems to be of significance, and involves 

important afterlife effects. Previous works suggest a clear potential for using a repeated perennial 
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crop-grass phase in annual grain rotation (Lemaire et al., 2015), where benefits may be substantial on 

the subsequent yields of following crops (Grover et al., 2009) and/or visible through increase of soil 

carbon and nitrogen stocks (Franzluebbers et al., 2014; King and Blesh, 2018).The rooting pattern of 

intermediate wheatgrass would suggest this to be especially notable at depth.  

The design of the study presented in this paper did not include the testing of the subsequent effects 

of large perennial root inputs, as soil measurements were made before the incorporation of the whole 

intermediate wheatgrass root system into the soil (in contrast to annual wheat). This issue still needs 

to be addressed over a longer-term perspective (DuPont et al., 2014; Necpalova et al., 2014), but 

suggests that an overall positive effect of perennial wheatgrass on soil functioning may be stronger 

than measured herein.  

Overall, it is important to consider that productive and sustainable fields rely more on the ability to 

maintain a functional regulation between storage (immobilization) and mineralization (mobilization) 

processes of carbon and nutrients in soils, rather than on one or another process separately. The 

balance between high C:N soil, often less intensively-managed, and low C:N soil, intensively managed, 

has been seen as a fundamental trade-off between production and environmental purposes (Lemaire 

et al., 2015; Soussana and Lemaire, 2014). Fields that carry the capacity to ensure soil protection, to 

store carbon and to sustain nitrogen availability require a high degree of ecological engineering. 

Indeed, plant-soil interactions are context-dependent and are influenced by the crop choice and 

sequence, and by management practices (e.g. balance between carbon harvested and returned). 

Therefore the role of a short-term perennial grain phase in a crop rotation may be to improve the 

synchrony between nutrient availability and plant demand (Crews and Peoples, 2005) through 

increased nutrient retention, diversified organic matter quality and the recruitment of 

microorganisms.  

Interestingly, the perennial grain growth period would also provide an additional grain economic value 

as compared to the use and of ley pastures, which are already encouraged to sustain cropping system 

resilience (Martin et al., 2020). Depending on the nature and magnitude of services required – or 

disservices to avoid, the duration of the perennial phase must be a guiding operating tool and a focal 

area for further research (Martin et al., 2020). 
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Chapitre 4. Caractérisation du développement 

phénologique  

 

Ce chapitre propose d’étudier le développement phénologique de la culture et les mécanismes 

d’induction responsables des différentes phases de croissance de la plante. Le développement 

phénologique est identifié comme un paramètre clé dans la caractérisation ds performances de la 

culture dans un contexte géographique donné.    
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Abstract 

Intermediate wheatgrass (Thinopyrum intermedium (Host) Barkworth & D.R. Dewey) is being 

developed for use as a new perennial grain crop through breeding and agronomic research. However, 

progress has been hampered by lack of understanding of environmental requirements for flowering 

and grain production. Therefore, we constructed a phenology model for IWG adapted from the STICS 

soil crop model. The model was compliant (RMSE= ~0.03) with experimental results. Optimal 

vernalizing temperature was found at 3-4°C, and daylength below 13h strongly hampered reproductive 

development. Heat units and photoperiod combined effects lead to potentially significant latitudinal 

differences in GDD requirements. Therefore, timing and duration of vegetative vs reproductive growth 

may differ between environments and change tiller elongation earliness, weed competitiveness, 

management timing, and stress conditions during phases critical to grain yield. Accurate phenology 

models will enable optimal field management and inform future breeding strategies. However, 

plasticity may lead to divergent ideotypes under various agroecosystems. 

1. Introduction 

The wheat-relative intermediate wheatgrass (Thinopyrum intermedium (Host) Barkworth & D.R. 

Dewey) (IWG) is a winter-hardy cool-season perennial grass, which has recently undergone 

development as a perennial grain by several breeding programs (Bajgain et al., 2020). Improved IWG 

populations have been released by The Land Institute (Salina, Kansas, USA) under the trade name 

Kernza® (DeHaan et al., 2018). Such perennial grains may be an interesting option to support the 

transition to agroecological systems thanks to their perenniality which permits production of forage 

and grain for several years with minimum soil erosion and environmental costs (Duchene et al., 2019; 

Ryan et al., 2018). Featuring large and deep roots, year-round soil cover, increased resource use 

efficiency and extended growing season (Cattani and Asselin, 2018a; DeHaan, 2015; Glover et al., 2010; 
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Sprunger et al., 2018), the ‘perennialization’ of cropping systems would be one cornerstone of 

sustainable agriculture (Crews, 2016).  

However, the low relative grain yield (Jungers et al., 2018, 2017; Tautges et al., 2018) is limiting the 

introduction and adoption of IWG into grain systems and crop rotations. Seed production is the result 

of the interaction between genotype and growth conditions. Breeding efforts have been mostly 

dedicated to improving shatter resistance and free-threshing seeds, with larger seed mass and seed 

number per head (DeHaan et al., 2018). Little attention has been paid to IWG phenological milestones 

that determine its growth cycle (inductive transition), from the initiation of inflorescence primordia to 

seed maturity. Current worldwide endeavors and interest in IWG production is driving the need for 

deeper investigation of the environmental requirements associated with IWG yield and yield 

components. Filling this knowledge gap would provide direction in targeting specific breeding 

strategies, suitable growing contexts, and best crop management practices to optimize IWG grain 

production.  

Winter annual herbaceous grains, like winter wheat, and most perennial grasses have a dual induction 

requirement for flowering (Cooper and Calder, 1964; Heide, 1994). The primary induction includes 

exposure to winter conditions, including low temperatures (LT) and short daylength (SD), which is 

followed by a secondary induction that includes a period of transition to longer days (LD) and higher 

temperatures (HT; Heide, 1994). Primary induction is usually discussed as the vernalization process, 

corresponding to a chilling treatment that induce reproductive primordia (Seppänen et al., 2013). Cold 

resistance is gradually improved through low-temperature acclimation, and then gradually lost with 

time, cooler temperatures and vernalization saturation  (Fowler et al., 1996; Limin and Fowler, 2006). 

The secondary induction follows as a critical accumulation of heat units (growing degree-day) and 

increased daylengths that stimulate a crop’s phasic development, tiller growth and flowering (Basu et 

al., 2012; Chouard, 1960; Trione and Metzger, 1970).  

In winter grain crops and forage grasses, the achievement of primary induction (vernalization) needs 

either LT or SD, but sometimes requires both (e.g. Bromus inermis), or has a preferential 

temperature/photoperiod inductive pathway (e.g. Phleum nodosum, Agrostis canina; Cooper and 

Calder, 1964; Halevy, 1989). Temperature and photoperiod are interactive factors since a change in 

one parameter can modify inductive requirements of the other (Halevy, 1989; Heide, 1994; Limin and 

Fowler, 2006; Mahfoozi et al., 2000; Ritchie, 1991). However, warm-season perennial grasses (e.g. 

Panicum virgatum, Andropogon gerardii), and certain cool-season species (e.g. Phleum pratense) do 

not require vernalization to achieve flowering (Table 4.1). Moreover, population diversity, breeding, 

and plant life-history in fields leads to a certain variability or heterogeneity of inductive requirements 

among the same species, with the potential formation of cultivars or local ecotypes (Dubcovsky et al., 

2006 Cooper and Calder, 1964; Jokela et al., 2015; Palit et al., 2014).  

The transition from winter dormancy to spring growth and flowering (secondary induction) vary greatly 

among perennial grasses in terms of timing and environmental requirements (Ansquer et al., 2009). 

Flowering earliness generally differentiates fast growing species with generally lower requirements. 

Conversely, late maturing species generally require greater heat unit accumulation, associated with 

higher phyllochrons, to achieve flowering (Duru et al., 1993, 2008b; Frank and Bauer, 1995). 

Photoperiod mediation of the growth period is observable in many species, with different degrees of 

importance, late flowering and single induction grasses would depend solely on photoperiod 

responsiveness (Castro et al., 2011; Esbroeck et al., 2003; Mitchell et al., 1997). Linking plant phenology 

to whole plant growth and resource use strategy, fast or slow growing patterns of forage grasses 

appears to be associated with several functional traits (e.g. organ turnover rate, specific leaf area, 

biomass density, leaf nitrogen concentration, net primary productivity; Cruz et al., 2010; Duru et al., 
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2008, 2009; Ryser and Lambers, 1995; Shipley, 2006) which, when combined, determine the resource-

conservative or acquisitive growth strategies of these grass species in their native ecosystems.  

This study used a large pool of phenological field observations from various regions and across 

different cropping seasons to evaluate IWG phasic development in situ. The use of integrative crop 

modelling concepts is then a powerful way to provide a more holistic understanding of the crop growth 

dynamic within a specific environment. Coupling field observations and modeling approaches notably 

enables the analysis of complex biotic and abiotic interactions through the integration of growth 

function and process-based data.   

The objective was to accurately characterize the converging drivers of phenological development of 

IWG populations in diverse growth environments. In particular, three questions were addressed: i) 

How sensitive is IWG to vernalization and what are its vernalization requirements?; ii) How sensitive is 

IWG to photoperiod during secondary induction and what are the photoperiod thresholds of IWG?; 

and iii) How fast does IWG develop in various agronomic conditions? These questions were examined 

through field-based measurement analysis and crop model inversion of IWG phenological 

development. IWG phenology and environmental requirements are discussed and compared to the 

existing literature on perennial grasses and annual winter grain crops, with the purpose to better place 

IWG growth among already characterized functional groups. Overall, this work aims to evaluate 

opportunities and challenges in terms of adequacy and integration of IWG as a perennial grain into 

farming systems.  

2. Materials and methods 

To characterize IWG phenological responses to contrasted growing environments, and compare its 

behavior to known perennial grasses or annual grain crops characterized in the literature (section 2.1), 

a database was constructed with experiments conducted across Western Europe and North America 

(section 2.2). In an attempt to better understand crop response to those conditions, field result analysis 

was coupled with crop modeling approaches. Classic field result analysis, consisting of comparing 

phenological stages and degree-day accumulation starting February 01 (shown to minimize GDD 

accumulation variability and corresponding to plant changes in assimilate allocation; Ansquer et al., 

2009; Peacock, 1976), was first conducted (section 2.3). Crop modeling approaches were then 

deployed to further ascertain the impacts of vernalization and photoperiod on the phenological 

development (section 2.4). 

2.1. Vernalization requirements under short-days of different warm-cool season 

forage grasses and annual cereal grains 

Winter grains and forage grasses have a range of primary inductive requirements (vernalization) 

described in the literature (Table 4.1). Each species is characterized by its vernalizing temperatures 

(range), required duration of exposure (weeks), and sensitivity to photoperiod. 

Table 4.1. Winter annual grains, annual and perennial grasses vernalization requirements under short-days. 

Flowering earliness is indicated as reported in Cruz et al. (2010), where earliness is given as a class of growing 

degree-day (GDD) accumulation in base 0 from February 1 under Western European growing context. Flowering 

earliness of Panicum virgatum and Andropogon gerardii are reported in other literature from North American 

regions (GDD accumulation was calculated here from February 1 also). 
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Flowering 
earliness 

(GGD) 

Temperature 
range of 

vernalization 
(°C) 

Weeks of 
exposure to 

low 
temperatures 

(LT) 

Effect of daylength 
(LG: long days; SD: 

short days) 
References 

Perennial 

Dactylis 
glomerata 

Medium 
(1200) 

9 - 21 8-10 
LD increase LT 

requirements and 
exposure (0-3°C) 

(Cooper and Calder, 
1964; Davidson and 

Milthorpe, 1965; 
Heide, 1994, 1987) 

Bromus 
inermis 

NA 6 - 24 4-6 
LD inhibit 

vernalization 

(Brown et al., 1986; 
Gall, 1947; Heide, 

1994, 1984; Heide et 
al., 1987) 

Phleum 
pratense 

Late 
(1600) 

Not required - 
Continuous LD 
allow flowering 

(Cooper and Calder, 
1964; Heide, 1994; 
Jokela et al., 2015) 

Panicum 
virgatum 

Extremely 
late 

(>2000) 

(Casler, 2012; Castro 
et al., 2011; Esbroeck 

et al., 1997; 
Sanderson et al., 

1997) 

Andropogon 
gerardii 

(Mitchell et al., 1997) 

Lolium 
perenne 

Early 
(900) 

3 - 15 12-16 

LD increase LT 
requirements. 

Certain accessions 
have no specific 

requirements 

(Aamlid, 2000; 
Cooper and Calder, 
1964; Heide, 1994; 
Hunt and Halligan, 

1981) 

Brachypodium 
pinnatum Very late 

(1700) 
Undetermined 

LD might increase 
LT requirements or 
inhibit vernalization 

(Cooper and Calder, 
1964; Khan and Stace, 

1999) 

Deschampsia 
caespitosa 

(Cooper and Calder, 
1964; Halevy, 1989) 

Festuca 
pratensis 

(now 
Schedonorus 

pratensis) 

Medium 
(1200) 

3 - 15 16-20 

LD increase LT 
requirements 

(Cooper and Calder, 
1964; Heide, 1994) 

Agrostis 
capillaris 

Late 
(1600) 

3 - 12 15 

Poa pratensis 
Medium 
(1200) 

3 - 18 6-10 

(Cooper and Calder, 
1964; Heide, 1994, 
1980; Heide et al., 

1987) 

Alopecurus 
pratensis 

Early 
(900) 

6 - 18 6 
Little or only 

partially affected by 
LD 

(Cooper and Calder, 
1964; Heide, 1994, 

1986) 

Annual 

Alopecurus 
agrestis 

(myosuroides) 

Early 
(900) 

Not 
mandatory 

- 
Continuous LD 
allow flowering 

(Chauvel et al., 2002, 
2000; Cooper and 

Calder, 1964; Heide, 
1994) 
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Triticum 
aestivum, 

Secale cereale 
Hordeum 
vulgare 

Medium 
-4:11. 

Optimum 4:8 
1-6 

LD might increase 
LT requirements 

(Dubcovsky et al., 
2006; Hänsel, 1953; 
Luo, 2011; Mahfoozi 
et al., 2000; Porter 
and Gawith, 1999; 

Trione and Metzger, 
1970) 

 

2.2. Experimental sites and data collection 

2.2.1. Site description and experimental conditions 
From 2012 to 2019, IWG field experiments were conducted in four countries (USA, Canada, France and 

Belgium). Data were thus respectively collected under Köppen climate (Peel et al., 2007) type Dfb in 

Canada (humid continental climate conditions), type Dfa in the USA (hot summer continental climate 

conditions) and type Cfb in France and Belgium (temperate climatic conditions characterized by warm 

summers). These climatic contexts allowed evaluation of various temperature patterns and seasonal 

conditions to assess the accumulation of heat units and vernalization requirements. Furthermore, 

latitudes of the different sites ranged between 38.77°N and 50.56°N (Table 4.2) inducing contrasted 

photoperiods.  

2.2.2. Data collection 
For each location, precipitation and average temperatures were measured daily. IWG growth stages 

were measured at the field level, representing the dominant growth stage of the stand, and were rated 

using the BBCH scale (Hess et al., 1997) and the timing of each observation was reported in DAE/DAH 

unit (day after emergence/ day after last harvest). In this paper the focus was put on four main 

phenological stages: 

 stem elongation (BBCH 30), which characterize the end the juvenile phase and the beginning 

of shoot development; 

 flag leaf (BBCH 39) accounts for the end of foliar development; 

 flowering (anthesis) (BBCH 65) represents the end of shoot development and the beginning 

of grain filling; 

 maturity (BBCH 89), which stands for the end of grain filling and the cessation of the 

reproductive cycle. 

A total of 137 phenological observations were recorded on these main phenological stages.  
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Table 4.2. Experimental sites locations and climatic situations. For each field, sowing date, breeding accession 

and years during which observations were performed are reported. TLI-C3, C4, C5: germplasm from The Land 

Institute breeding program, Cycle 3, 4 and 5. UMN: germplasm from the University of Minnesota breeding 

program. 

 

Country Location 

GPS coordinates 
Germplasm 

origin 
Sowing 

date 
Observations 

year 

Köppen 
Climate 

classification 

Nitrogen 
inputs in 

spring [S] or 
fall [F] (kg 

N.ha-1) 

Calibration [C] 
or validation 

[V] site Long. Lat. 

Belgium 
Gembloux 

(F8) 
4.7063 50.5664 TLI-C3 2017/09/22 2018-2019 Cfb S 50-100 C 

France 
Maubec 

(F4) 
5.1433 45.3323 TLI-C3 2017/09/05 2018-2019 Cfb S 50 V 

France 
Chozeau 

(F2) 
5.1251 45.4250 TLI-C3 2017/09/20 2018-2019 Cfb S 80 C 

France 
Crouel 
(F10) 

3.5130 45.4638 TLI-C3 2017/10/19 2018-2019 Cfb 
S 0-50-100 

F 0- 50 
C 

France 
Pusignan 

(F9) 
5.0419 45.4350 TLI-C3 2018/09/18 2019 Cfb S 120 C 

France 
Lieudieu 

(F3) 
5.0920 45.2746 TLI-C3 2018/09/12 2019 Cfb S 50-100 C 

France 
Maule 
(F11) 

1.8320 48.9176 TLI-C3 2017/09/07 2019 Cfb S 0-100 C 

Canada Carman-bn 
-

98,0455 
49,4963 TLI-C3 2011/05/15 2012-2014 Dfb S 0 - F 50 C 

Canada Carman-pt 
-

98,0455 
49,4963 TLI-C3 2015/05/21 2016-2019 Dfb S 0 - F 50 C 

Canada 
Carman-

sift 
-

98,0455 
49,4963 TLI-C3 2017/05/19 2018-2019 Dfb 

S 0 - F 50 
Or 

S 50 - F 0 
C 

Canada Carman-ln 
-

98,0455 
49,4963 TLI-C3 2015/05/28 2016-2018 Dfb S 0 - F 50 V 

Canada 
Winnipeg-

cb 
-

97,1258 
49,8100 TLI-C3 2015/05/28 2016-2019 Dfb S 0 - F 50 C 

Canada 
Winnipeg-

pt 
-

97,1219 
49,8139 TLI-C3 2015/09/01 2016-2019 Dfb 

S 0 - F 50 
Or 

S 50 - F 0 
C 

US Saint Paul 
-

93,1753 
44,9883 TLI-C4 2014/09/05 2015-2018 Dfa S40 C 

US Salina 
-

97,5688 
38,7706 TLI-C5 2017/09/25 2018-2019 Dfa S80 C 

US Rosemount 
-

93,0713 
44,6850 UMN 2015/09/04 2016 Dfa S40 C 

2.3. Growing-degree-day calculation 

Following the approach of Ansquer et al. (2009), growing-degree-day (GDD) in base 0 was computed 

as:  

𝑇𝑚𝑒𝑎𝑛(𝑖) =  
𝑇𝑚𝑎𝑥(𝑖)−𝑇𝑚𝑖𝑛(𝑖)

2
 Eq. 1 

𝐺𝐷𝐷(𝑖) =  𝑇𝑚𝑒𝑎𝑛(𝑖) − 𝑇𝑏𝑎𝑠𝑒 Eq. 2 

In which i is a given day, Tmax,Tmin and Tmean are respectively the maximal, minimal and mean air 

temperature recorded for day i and Tbase is the base temperature (assumed to be 0 in this case, ).  
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As in Ansquer et al. (2009), and as usually done for perennial crops, the sum of GDD is usually computed 

starting Feb. 01 in France. In this paper, the sum of GDD was computed from February, 01 and 

accumulated up to grain maturity (BBCH 89). 

2.4. Crop modelling  

The crop model approach deployed in this paper adopts the formalisms used in the widely validated 

STICS soil-crop model (Brisson et al., 2009, 2002, 1998). We propose here a short description of the 

different formalisms. Further details are found in Brisson et al. (2008).  

2.4.1. Phenological development 
As for many crop models, the simulation of succession of different phenological stages is driven by the 

accumulation of “development units”. To compute these from the STICS model, we kept the impacts 

of temperature, photoperiod and cold requirements, while we set aside the slowing impacts of water 

and nitrogen stress. The development units considered here are computed at the daily time step as 

follows:  

𝑈𝑃𝑉𝑇(𝑖) = 𝐺𝐷𝐷𝑡(𝑖) ∙ 𝑆𝐹𝑃(𝑖) ∙ 𝑆𝐹𝑉(𝑖)   Eq. 3 

In which i is the considered day, UPVT are Photo-Vernalo-Thermic Units (UPVT in short), GDDt are the 

growing degrees-days limited by thresholds, SFP is a Slowdown Factor accounting for Photoperiod, and 

SFV is a Slowdown Factor accounting for Vernalization. 

Under this formalization, the accumulation of development units is firstly driven by the widely-

accepted concept of growing degrees-days (Durand, 1967). Comparing to the simple Eq. 2, the concept 

of growing degree-day used here (GDDt) is adapted to account for minimal, optimal and maximal 

temperature thresholds (Eq. 4). Photoperiod (Eq.5) and cold requirement (Eq.6) are used to slow down 

the accumulation of development units; as suggested by Brisson and Delecolle (1992), these effects 

are computed as a rate applied per unit of thermal time, implying the use of multiplicative terms in 

eq.3. 

Finally, the last step of phenological development simulation was to sum UPVT over the cropping 

season. To do so, UPVT were summed starting from the day of emergence (establishment year) or the 

day following previous harvest (other years) up to the harvest of the considered crop season. 

Regarding the simulation of one particular stage (BBCH 30, 39, 65 or 89 – see section “Data collection”), 

the model calibration involved retrieving the sum of UPVT that was required to reach a specific stage 

while optimizing the model performances (see section “Assessment of model performance”). 

2.4.2. Effect of temperature  
The impacts of temperature respond to a triangular function (Eq.4) 

{
 
 

 
 𝐺𝐷𝐷𝑡(𝑖) = 0 𝑖𝑓 𝑇𝑚𝑒𝑎𝑛(𝑖) ≤ 𝐷𝑇𝑚𝑖𝑛 𝑜𝑟 𝑇𝑚𝑒𝑎𝑛(𝑖) ≥ 𝐷𝑇𝑚𝑎𝑥  

𝐺𝐷𝐷𝑡(𝑖) = 𝑇𝑚𝑒𝑎𝑛(𝑖) − 𝐷𝑇𝑚𝑖𝑛 𝑖𝑓 𝐷𝑇𝑚𝑖𝑛 < 𝑇𝑚𝑒𝑎𝑛(𝑖) ≤ 𝐷𝑇𝑜𝑝𝑡

𝐺𝐷𝐷𝑡(𝑖) =
𝐷𝑇𝑜𝑝𝑡 − 𝐷𝑇𝑚𝑖𝑛
𝐷𝑇𝑜𝑝𝑡 − 𝐷𝑇𝑚𝑎𝑥

. (𝑇𝑚𝑒𝑎𝑛(𝑖) − 𝐷𝑇𝑚𝑎𝑥) 𝑖𝑓 𝐷𝑇𝑜𝑝𝑡 < 𝑇𝑚𝑒𝑎𝑛(𝑖) < 𝐷𝑇𝑚𝑎𝑥

 

Eq. 4 

In which DTmin, DTopt and DTmax are the minimal, optimal and maximal temperature to allow for crop 

development. In particular, here, DTmin is the equivalent of Tbase proposed at equation 2. 
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Under such conditions, the effects of temperature on crop development are linearly increasing 

between DTmin and DTopt and are linearly decreasing between DTopt and DTmax. DTopt and DTmax have 

been proposed in Brisson et al. (2008) to account for the slowdown in crop development that can be 

observed under hot conditions. 

2.4.3. Photoperiod factor 
Using classic astronomical functions, the photoperiod (PhotoP(i) in Eq.5) can be calculated on the basis 

of the calendar days and the latitude (Sellers, 1965). Based on the photoperiod, the slow-down 

photoperiodic effect SFP(i) can then be calculated using Eq. 5.  

{
𝑆𝐹𝑃(𝑖) =

(𝑃ℎ𝑜𝑡𝑜𝑃(𝑖)−𝑃ℎ𝑜𝑡𝑜𝑃𝑠𝑎𝑡)

(𝑃ℎ𝑜𝑡𝑜𝑃𝑠𝑎𝑡−𝑃ℎ𝑜𝑡𝑜𝑃𝑏𝑎𝑠𝑒)
+ 1

𝑆𝐹𝑃(𝑖) = (1 − 𝑆𝑒𝑛𝑠𝑖𝑝ℎ𝑜𝑡) ∙ max (min(𝑆𝐹𝑃(𝑖), 1) , 0)
   Eq. 5 

In which PhotoPbase is the photoperiod below which there is no development, PhotoPsat is the 

saturation photoperiod, above which there is no limitation and Sensiphot is the sensitivity to 

photoperiod. The second term of Eq.5 ensures that SFP(i) is mathematically bounded between 0 and 

1. 

We assumed that IWG would be a long-day plant (Heide, 1994) similar to other grassland species and 

most annual grain crops such as wheat, barley and rye. This implies that PhotoPbase would be lower 

than PhotoPsat. Furthermore, Eq. 5 introduces a parameter that accounts for the sensitivity to 

photoperiod, as different species or varieties are known to respond differently to photoperiod. 

2.4.4. Cold requirements  
The cold requirement routine is a two-step procedure, in which the vernalizing value of a given day is 

firstly computed (VV(i) in Eq.6), and then the slow-down factor SFV(i) is calculated as the ratio of 

completion of the total vernalization requirements (Eq.7). We furthermore adapted the formalism 

proposed in STICS to introduce a sensitivity parameter to vernalization, as for Eq. 5, to determine what 

would be the degree of sensitivity of IWG to vernalization requirement. 

𝑉𝑉(𝑖) = 𝑚𝑎𝑥 (1 − [
𝑇𝑣𝑒𝑟𝑛 −𝑇𝑚𝑒𝑎𝑛(𝑖)

𝐴𝑚𝑝𝑙𝑖𝑣𝑒𝑟𝑛
]
2
, 0)  Eq. 6 

 

{
𝑆𝐹𝑉(𝑖) =

[∑ 𝑉𝑉(𝑗) 𝑖
𝑗=𝐷𝑒𝑚𝑒𝑟 𝑜𝑟 𝐷ℎ𝑎𝑟𝑣 ]−𝑉𝑉𝑚𝑖𝑛

𝑉𝑉𝑟𝑒𝑞−𝑉𝑉𝑚𝑖𝑛

𝑆𝐹𝑉(𝑖) = (1 − 𝑆𝑒𝑛𝑠𝑖𝑣𝑒𝑟𝑛).max (min(𝑆𝐹𝑉(𝑖), 1) , 0)

   Eq. 7 

 

In these equations, Tvern is the temperature to reach an optimal vernalization value during a given day, 

Amplivern is the amplitude of the vernalizing effect, Demer and Dharv are respectively the day of emergence 

(during the IWG establishment year) or the day of the last harvest (for any other year), VVmin is the 

minimum number of vernalizing days (fixed at 1 for this analysis), VVreq is the total number of required 

vernalizing day and Sensivern is the sensitivity to vernalization. As for Eq.5, the second term of Eq.7 

ensures that SFV (i) is mathematically bounded between 0 and 1. 

Therefore, once initiated (ΣVV(i) > VVmin), the vernalization routine proposed in STICS considers that 

the “resting state” during winter time is not total and allows for a partial accumulation of development 

units. Furthermore, in this formalism, incomplete vernalization requirements (ΣVV(i) < VVreq) would 
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slow the development of crops but would thus allow evolving in the phenology, leading eventually to 

flowering and maturity at a slower rate, without stopping it and preventing ears to be fertile. 

2.4.5. Snow cover correction 
Due to their climatic conditions (climate type Dfb), Canadian sites are prone to significant snowfalls 

and snow cover during winter. As suggested by Jégo et al., (2014) using crop models in northern areas 

of Canada, Scandinavia or Russia requires accurately simulating the impacts of snow cover and soil 

freezing on soil processes, survival and growth of (perennial) crops. Snow cover indeed changes the 

energy budget of the soil surface by increasing the albedo, reducing the soil heat flux and the surface 

roughness, and modifying the soil temperature and water content profiles (Jégo et al., 2014).  

In their paper, previous authors compared three snow modules, more or less complex in their 

representation of snow accumulation and melting. As we did not require the same level of complexity, 

we considered a simpler approach based on a simple temperature threshold (Eq. 8). Based on records 

obtained at Winnipeg, Canada, experimental sites regarding air temperature and soil temperature (Fig. 

4.1), a bilinear model was adjusted (Eq. 8).  

 

{
𝑇𝑐𝑜𝑟𝑟(𝑖) = 𝑇𝑚𝑒𝑎𝑛(𝑖) 𝑖𝑓 𝑇𝑚𝑒𝑎𝑛(𝑖) > 0°𝐶

𝑇𝑐𝑜𝑟𝑟(𝑖) = 0.165. 𝑇𝑚𝑒𝑎𝑛(𝑖) 𝑖𝑓 𝑇𝑚𝑒𝑎𝑛(𝑖) < 0°𝐶
  Eq. 8 

 

Within climate type Dfb, this correction (R²=0.369) was considered sufficient to mimic the impact of 

snow insulation, which in turn allowed proper estimates of the effective temperature sensed by the 

crop during the effective period of vernalization. Based on existing snow model (Jego et al., 2014) and 

the recorded data (Fig. 4.1), “0°C” was considered a robust and coherent threshold. It was furthermore 

to constrain the regressions through the origins [0,0]. The slope of the trend on records reported in 

the upper right quadrant of Fig. 4.1 was quite logically forced to 1, while the slope of the trend on 

records reported in the lower left quadrant was fit through automatic regression, resulting in a 

coefficient of 0.165. 

Figure 4.1. Plot of the soil temperature against air temperature (light grey square marker) in Canada, Winnipeg, 

from January 2015 to September 2019. Bi-linear regression (dark grey dashed line) corresponds to the plot of Eq. 

8. The correction of negative temperatures corresponds to the regression y=0.165x (R²=0.369). 
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2.5. Crop model inversion 

2.5.1. The DREAM sampling algorithm 
Since the works of Metropolis (Metropolis et al., 1953) and later Hastings (1970), Bayesian approaches 

have greatly improved to sample the most relevant parameter posterior distribution, notably through 

the use of Markov Chain Monte Carlo (MCMC) simulations (Metropolis et al., 1953). While a lot of 

research was devoted to improve Metropolis-Hastings approach up to the late 1990’s, algorithms 

remained long inefficient when confronted with very heavy tails posterior distribution and with 

posterior model output prediction surfaces that contained multiple local optima. Based on Ter Braak’s 

work (2006), research was conducted that successively lifted the different limitations and enhanced 

considerably the efficiency of Bayesian MCMC genetic sampling procedures. The Differential Evolution 

Adaptive Metropolis (DREAM) algorithm developed by Vrugt et al. (2009) is a follow-up of the DE-MC 

method (Ter Braak, 2006), and integrates the advantages of the Shuffled Complex Evolution Metropolis 

(SCEM-UA) global optimization algorithm (Vrugt et al., 2003). 

The DREAM algorithm is probably one of the most advanced MCMC algorithms. Detailed descriptions 

of the DREAM algorithm have been published, e.g. in Vrugt et al. (2009) and Vrugt (2016). Recently, 

Dumont et al. (2014) coupled for the first time the DREAM algorithm with a complex crop model (STICS 

in this case). This section presents a summary of the algorithm but we refer to papers for a detailed 

description.  

The advantages of DREAM are summarized here:  

 DREAM incorporates a self-adaptive randomized subspace sampling routine;  

 It can maintain a detailed balance and ergodicity that has proven effective to accommodate a 

heavy-tailed and multimodal target;  

 It solves limitations such as the need to choose the starting values and the unlimited number 

of parameters that could be optimized at the same time; 

 By integrating a formal approach to specify the likelihood function and explicitly consider the 

residual errors statistical model, DREAM allows separation of behavioural solutions from non-

behavioural ones. 

The last characteristic has been proven particularly effective in the case of crop model parameter 

sampling (Dumont et al., 2014). Indeed, in agricultural research, the (model) errors are most of the 

time correlated, non-stationary and non-Gaussian. As stated by Wallach et al. (2006), site-year 

characteristics have a strong influence on observations and observations/model errors. When several 

measurements are performed at different dates in a given site-year, observations and (model) 

residuals will most often be auto-correlated. 

2.5.2. Sampling procedure 
With regard to the DREAM options, the toolbox ran a maximum of 5,000 evaluation functions 

multiplied by the number of sampled parameters. Preliminary tests concluded that convergence was 

easily ensured with such a rule. The number of Markov chains was fixed at two times the number of 

parameters to be sampled, following Vrugt et al. (2009). Following the observation made by Dumont 

et al. (2014), to improve the convergence of the algorithm when coupled with a crop model, a standard 

error was considered on recorded data to compute the likelihood function. It was decided to use a 

fixed sigma of 5 days, which is among the greatest standard error generally observed at BBCH 65 due 

to the temporal sprawl of the flowering stage. Other options of the DREAM toolbox were kept as the 

original release. 
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The initial values and the prior distribution were determined as specified in Table 4.3, based on 

parameters as defined within the STICS model, literature review (Table 4.1) or expert knowledge. Other 

parameters of the phenology model were kept at a fixed value: DTopt and DTmax were respectively fixed 

at 35 and 45°C, and VVmin was fixed at 1 equivalent-day 

Table 4.3. Table of the parameter being optimised  

 

Parameter   Initial value   A priori Origin of the initial value 

DTmin               0 [0 - 15]    Grassland / Wheat STICS parameter 

Sensivern 0 [0 - 1]     Mathematical limit 

VVreq               35 [20 - 100] Grassland STICS parameter 

Tvern               5 [-5 - 15]   Ryegrass STICS parameter 

Amplivern 7.5 [1 - 20]   Ryegrass STICS parameter 

Sensiphot 0 [0 - 1]     Mathematical limit 

PhotoPbase 8 [1 - 12]   Grassland / Wheat STICS parameter 

PhotoPsat 20 [13 - 24] Grassland / Wheat STICS parameter 

ΣUPVTBBCH30 215 [0 - 600] Preliminary test 

ΣUPVTBBCH39 345 [200 - 1000] Preliminary test 

ΣUPVTBBCH65 700 [400 - 1200] Preliminary test 

ΣUPVTBBCH89 1500 [800 - 2000] Preliminary test 

 

Regarding the sampling of parameters, a two-step procedure was set up. First, the sensitivity of IWG 

to vernalization and photoperiod was assessed. All model parameters were optimized (Table 4.3) on 

all site-year combinations (Table 4.2), including the set dedicated to validation. However, the data 

treatment was then only focused on those two sole parameters, namely Sensiphot and Sensivern, to 

determine whether or not IWG is sensitive to them. In a second step, once the sensitivity of IWG was 

determined, the sensitivity parameters were fixed and the calibration/validation process was then 

launched considering all other remaining parameters. In this second step, the sites were respectively 

dedicated to calibration or validation following Table 4.2.   

2.5.3. Data analysis and parameter uncertainty 
Assessing the posterior distribution of the model parameters using MCMC simulations, as performed 

with DREAM, lead to several chains that contained all the necessary information about model 

parameters.  

We first analyzed the marginal posterior distribution function (PDF) to retrieve the main information 

regarding sampled parameters, i.e. the posterior means, medians, the main percentiles. We 

furthermore looked at the correlation coefficients between the generated parameter samples. To do 

so, the last 500 values of each chain, where stationarity had been achieved, were kept to process data. 
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To further use the crop model as research or decision-support tools, it is necessary to summarize the 

marginal posterior probability distribution function (PDF) in one parameter estimate. A first solution 

would be to select, among the chains, the parameter set that offers the optimal solution, i.e. the one 

that optimizes the convergence criterion. However, provided convergence has achieved a stationary 

distribution, from a statistical/methodological point of view, the information contained in each chain 

has statistically the same relevance. It was therefore decided to use the medians of the distributions 

to evaluate the overall model performance. 

2.5.4. Assessment of model performance 
There is a need to define criteria that will help determine whether or not a model is ‘acceptable’, in 

pursuit of set objectives and its ability to represent reality (Loague and Green, 1991). Three main 

statistical criteria were used to assess model performance namely the root mean square error (RMSE), 

the model efficiency (EF) and the normalized deviation (ND). These criteria are defined in equations 9, 

10 and 11. 

𝑅𝑀𝑆𝐸 = √
1

𝑛
∑ (𝑦𝑖 − 𝑦̂𝑖)

2𝑛
𝑖=1  Eq. 9 

𝐸𝐹 =  1 −
∑ (𝑦𝑖−𝑦̂𝑖)

2𝑛
𝑖=1

∑ (𝑦𝑖−𝑦̅)
2𝑛

𝑖=1

  Eq. 10 

𝑁𝐷 = 
∑ (𝑦̂𝑖)
𝑛
𝑖=1 −∑ (𝑦𝑖)

𝑛
𝑖=1

∑ (𝑦𝑖)
𝑛
𝑖=1

  Eq. 11 

In these equations, n is the number of observations, yi is the ith observation, ӯ is the average of 

observation and ŷi is the simulated value corresponding to the ith observation. 

RMSE, EF and ND are rarely used alone for evaluating model quality. Different authors (Beaudoin et 

al., 2008; Brisson et al., 2002; Dumont et al., 2014) used RMSE, EF and ND jointly, on the basis that 

model calibration or validation is accurate if the RMSE is relatively low compared with the mean of the 

observations, and if EF >0.5 and |ND|<0.1  

2.6. Software availability 

The software programs (this phenological model and DREAM) are libraries of Matlab® functions. The 

full version of the current release of the STICS soil-crop model is accessible at 

https://www6.paca.inrae.fr/stics_eng/. The functions of the phenological model presented in this 

paper, which shares similarities with the STICS model, can be obtained by contacting the authors 

(Benjamin.Dumont@uliege.be). The DREAM source codes were obtained from the developer 

(jasper@uci.edu). Interested users should contact him directly.  

  

https://www6.paca.inrae.fr/stics_eng/
mailto:Benjamin.Dumont@uliege.be
mailto:jasper@uci.edu
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3. Results 

3.1. Growing-degree day accumulation to flowering from February 1 base 0°C 

Table 4.4. Growing degree day accumulation from February 1 to flowering (°C, base 0) 

 

Regions 
GGD accumulation 
range (°C, base 0) 

Mean 

Europe 1527-1885 1628.9c 

Canada 952-1379 1160.2a 

USA 1234-1610 1436.5b 

 

When computing eq.1 and 2, GDD accumulation to flowering demonstrates a large variability (from 

952 to 1885) between fields and years, covering most of the GDD range used in Cruz et al. (2010), 

belonging either to early, medium, or late forage grass species. Meanwhile, values are however 

clustered by growth regions. European conditions (Cfb Koppen climate classification) are showing the 

highest GDD values, while Canadian conditions (Dfb) represent the lowest and USA (Dfa) provides 

intermediate values. Therefore, GDD values are more likely relevant at a given regional scale to identify 

a plant growth pattern within the region, rather than useful to characterize the overall plant 

phenological drivers. This latter consideration highlights the need for more refined tools to simulate 

and evaluate IWG phenological growth. 

3.2. IWG sensitivity to vernalization and photoperiod 

First, the inverse-model approach was used to determine whether or not IWG would be considered 

sensitive to photoperiod and vernalization. The posterior distributions of the two sensitivity 

parameters tended towards “0”, indicating a high degree of sensitivity to both mechanisms (Fig. 4.2).  

The median and confidence interval at 10 and 90% of the Sensiphot parameter were found to be 0.139 

[0.019 – 0.292], while the Sensivern parameter were found to be 0.085 [0.009 – 0.222]. Prior to these 

results, IWG was considered being highly sensitive to both induction mechanisms and the two 

parameters were fixed to 0 to maximize its sensitivity on the model. 
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Figure 4.2. Representation of the posterior probability density functions for the Sensiphot (A) and Sensivern (B) 

parameters. 

3.3. Parameter sampling using DREAM algorithm  

Table 4.5 summarizes the main descriptor of the posterior distribution function of the different 

parameters, namely the best parameter set, the median parameter set and its 10%-90% confidence 

interval. Table S2 presents the correlation matrix between the parameters.  

Table 4.5. Descriptor of the posterior distribution function 

 

Parameter Best Median  CI [10%-90%] 

DTmin         0.35 0.32 [0.08 – 0.92] 

VVreq          57.84 66.07  [30.28 – 78.72] 

Tvern            3.65 4.16  [-2.18 – 5.36] 

Amplivern 5.82 7.13  [5.82 – 12.77] 

PhotoPbase 9.83 10.02  [9.41 – 10.95] 

PhotoPsat 21.09 18.21  [15.73 – 22.60] 

ΣUPVTBBCH30 125.90 162.54  [104.42 – 219.13] 

ΣUPVTBBCH39 368.26 267.21  [253.23 – 472.54] 

ΣUPVTBBCH65 587.75 764.29  [544.43 – 1097.36] 

ΣUPVTBBCH89 1501.00 1342.08 [1274.99 – 1809.75] 

 

Among the parameters optimized, DTmin tends towards “0” indicating that no growth is achieved below 

this value, as found in other crops and grasses. Tvern indicates the optimal vernalization temperature is 

reached around 3.6°C, which tends to be similar or lower than other temperate forage grasses or 

annual grain crops. Amplivern indicated that vernalizing conditions are (partially) met between ~-2.2 

and ~+9.4°C. The total cold requirements (VVreq) were found to be equal to 58 days, which would be a 
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more grass-like type (Table 4.1), since most annual grain crops are capable of vernalization with shorter 

cold periods. However, it is worth mentioning that some annual cultivars of winter wheat might require 

a similar amount of vernalizing days (Gate, 1995). Finally, we found that photoperiod was unlocked 

starting at 9.8 hours and would not be limiting anymore over 21.1 hours of daylength. This daylength 

range implies that the SFP formalism takes a value of 0.4 around 14.5h daylength, and 0.3 around 13h 

daylength. In other words, below 13h, the temperature accumulation strongly slows down by a 

coefficient <0.3. Overall, the optimized parameters confirm the relevance of a temperature-daylength 

coupled formalism to represent IWG phenological development under various growing conditions. 

The correlation matrix (Table S2) indicates the level of correlation between parameters during the 

optimization process. A strong interdependency is observed between the sums of UPVT, which are also 

strongly correlated to PhotoPsat. The limited contrast on upper photoperiod values in the dataset 

generates uncertainty on the parameter PhotoPsat, that leads to lower reliability on the different ΣUPVT 

due to the high correlation of both parameters. This might be solved by integrating new observations 

gathered at Northern sites (e.g. Sweden), to precisely determine the saturation upper limit of the 

photoperiod effect. 

3.4. Model performance 

The model exhibited high performance both under calibration and validation datasets (Fig. 4.3 and 

Table 4.6). The RMSE were respectively of 9.7 and 8.4 days, which respectively corresponded to a 2.6% 

and 2.4% RRMSE (RMSE relative to the average of respective observations). Model efficiencies were 

close to 1, which is the upper theoretical threshold, indicative of a near perfect fit of the model against 

observations. Finally, the normalized deviations, which indicate the tendency to over- or 

underestimate observations, were very close to “0” and far below the 0.1 acceptance threshold. As 

can be seen in Fig. 4.3, the simulated phenology (DAE/DAH at which the stage is supposed to occur) is 

almost perfectly aligned on the 1:1 line with the observed phenology. 

Table 4.6. Model performances  

 

Criteria Calibration Validation 

RMSE 8.584       7.842 

EF 0.976      0.981 

ND -0.009     0.005 
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Figure 4.3. Observed and simulated phenology for the calibration (A) and validation (B) datasets. Climate type 

Cfb is represented by circles (o), climate type Dfb is represented by squares (□) and climate type Dfa is represented 

by triangle (Δ). Intensity of grey varies with simulated crop stage in BBCH scale, with lighter grey being stem 

extension (BBCH 30) and darker grey being maturity (BBCH 89). 
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3.5. Development dynamics from different sites and limiting environmental conditions 

Comparing the two validation sites (Maubec-18: Cfb climate, and Carman-LN-17: Dfb climate) and one 

calibration site (Salina: Dfa climate), the dynamic of UPVT accumulation is expressing the combined 

status of the SFV, SFP and GDD parameters. The period of UPVT accumulation between sites indicates 

the development of reproductive growth of Th. intermedium, which correspond to the progression 

from BBCH30 to BBCH89 stages.  

Figure 4.4. Simulated GDDt, SFV, SFP and UPVT for the Maubec French site (validation site) over the season 2018 

(establishment year). Light grey dashed line represents the day where cold requirement is fully met. Light grey 

shaded area represents the period for which SFP is greater than 0.3. UPVT accumulation was stopped when 

maturity was reached. 

 

Under Cfb climate (temperate European conditions, e.g. Maubec-18, Fig. 4.4), fulfillment of 

vernalization requirements was reached in early January (~140 DAE) after around 90 days of SFV 

accumulation. However, UPVT accumulation encompasses a period of about 110 days corresponding 

to the period between March and July. Despite early GDD accumulation, the SFP coefficient was below 

0.3 (<13h daylength) until 200 DAE (mid-March), strongly limiting UPVT accumulation. This would 

represent a period of about two months between vernalization achievement and significant 

reproductive growth, which means that early development and secondary induction of Th. 

intermedium was limited by the photoperiod mediation and short daylength. 
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Figure 4.5. Simulated GDDt, SFV, SFP and UPVT for the Carman-LN Canadian site (validation site) over the season 

2017 (second growing year). Light grey dashed line represent the day where cold requirement is fully met. Light 

grey shaded area represent period for which SFP is greater than 0.3. UPVT accumulation was stopped when 

maturity was reached. 

 

Under Dfb climate (Canadian conditions, e.g. Carman-LN-17, Fig. 4.5), fulfillment of vernalization 

requirements was reached in March (~190 DAH) after around 140 days of SFV accumulation. UPVT 

accumulation encompasses a period of about 150 days corresponding to the period between April and 

September. This start of reproductive growth corresponds to both the start of GDD accumulation and 

the increased daylength (>13h, grey zones in the figure 4.5) In other words, Th. intermedium early 

development (prior to April) would have been limited by both GDD and short daylength, indicating a 

notable temperature-daylength coupling.   
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Figure 4.6. Simulated GDDt, SFV, SFP and UPVT for the Salina US site (calibration site) over the season 2017 

(second growing year). Light grey dashed line represents the day where cold requirements is fully met. Light grey 

shaded area represents the period for which SFP is greater than 0.3. UPVT accumulation was stopped when 

maturity was reached. 

Under Dfa climate (continental US conditions, e.g. Salina-19, Fig. 4.6): fulfillment of vernalization 

requirements was also reached in March (~210 DAH) after around 120 days of SFV accumulation. UPVT 

accumulation encompasses a period of about 130 days corresponding to the period between April and 

July. The start of reproductive growth corresponds to the increased daylength (>13h, grey zones in Fig. 

4.6), while GDD was never the limiting factor. In other words, Th. intermedium early development 

would have been mostly limited by short daylengths. 

4. Discussion 

4.1. Tiller primordia induction (primary induction) 

Th. intermedium appears to be highly dependent on the vernalizing process. The requirements for low 

temperatures (LT) is almost mandatory for tiller induction, but our study was not calibrated to uncover 

the potential influence of contrasted daylength (SD-LD) on these requirements. With vernalizing 

temperatures between -2.2 and 9.4 °C (optimum at 3-4°C), for a period of exposure corresponding to 

58 days at least (Table 4.5), LT requirements are similar to winter cereal grain crops  and other 

vernalizing cool-season grasses (Lolium perenne, Festuca pratensis, Poa pratensis, Agrostis capillaris) 

(Table 4.1), although certain species would have greater vernalizing success than IWG under cooler 

temperatures (e.g. Dactylis glomerata, Bromus inermis), shorter periods of exposure (annual grains), 
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or longer periods of exposure (other perennial grasses). Depending on climatic conditions, earliness of 

vernalization fulfillment might differ significantly and substantially influence dormancy break. 

Considering the large and general trend where LD increase LT requirements (if not inhibiting) in various 

vernalizing grasses, we can hypothesize that Th. intermedium would behave similarly (Heide, 1987, 

1984) and might require an increased vernalization treatment under longer daylengths.   

Interestingly, no significant discrepancy was observed at the sward level in the phenology model 

between the different germplasm origins (TLI, UMN) and breeding cycles tested (TLI-C3, C4, C5). 

Among the populations considered, it is notable that the Canadian sites grew experimental populations 

that were de facto selected for increased winter survival capacity (Cattani, 2017; Cattani and Asselin, 

2018b). Therefore, their similar fitness with respect to the phenology model indicates that either:  i) 

cold tolerance of Th. intermedium may not be tightly linked to the vernalization process (Seppänen et 

al., 2013); and/or ii) differences in vernalizing requirements were too subtle to be detected; and/or iii) 

the integration of winter snow-cover into the model, and the induced air temperature corrections, 

masks a potential discrepancy. 

4.2. Tiller growth and flowering (secondary induction) 

Following vernalization achievement, the accumulation of heat units (GDD base 0, Table 4.5) that 

triggers break of dormancy, plant growth and flowering were strongly associated with a photoperiod-

mediated process (Fig 4.7). Such daylength induction confirms that primary induction must be followed 

by a secondary induction - including daylength responsiveness - that starts the reproductive growth 

period (stem elongation and flowering). Across all sites and years, initiation of anthesis was observed 

between June 14 and July 2. In spite of the contrasted growing conditions and accumulated GDD 

reported in Table 4.4, this relatively synchronized flowering period, would confirm the influence of 

photoperiod regulation on growth rate and demonstrate the misrepresentation of GDD concept alone 

to explain Th. intermedium phenological development in the various growing regions.  

Such a photoperiod mediation process is widely known and observed in forage grasses and cereal 

grains, but the degree of sensitivity varies. The proposed phenological model indicates the potential 

for reproductive growth between 9.8 and 21.1h daylength (Table 4.5), but we noted that new 

observations on Northern regions would likely lower the saturation upper limit of the photoperiod 

effect. According to the demonstration of UPVT accumulation (Fig. 4.4, 4.5, 4.6), plant phenological 

development from BBCH30 generally began around 13h of daylength. Earlier development (under 10-

12h daylength) was however possible with temperatures above 0°C, but was strongly limited due to 

the combination of low GDD and SFPI coefficient <0.3, or may have resulted in vegetative growth 

rather than reproductive tiller development.    

 



CHAPITRE 4 

 
89 

Figure 4.7. Thinopyrum intermedium phenological development milestones and environmental drivers. 

 

4.3. Tiller elongation: a crucial context-dependent trait to manage production 

In production fields, flowering earliness is a critical factor since it provides a good representation of 

the whole growth cycle timing and stages (Ansquer et al., 2009a), driving the field operations agenda 

(e.g. fertilization). In spite of the variability of flowering earliness due to different growth rates and 

stem elongation, particularly influenced by N availability, the calculation of GDD under similar climatic 

and daylength contexts has been demonstrated as a robust method to predict flowering periods of 

different cool-season forage grasses (Ansquer et al., 2009a). Therefore, it has been accepted as one of 

the main criteria that distinguish different plant growth strategies under similar situations and low-

input systems (Ansquer et al., 2009a; Cruz et al., 2010; Duru et al., 2009).  

Under French and Belgium temperate conditions, GDD calculation until flowering (Table 4.4) indicate 

that Th. intermedium belongs to the slow-growing and more ‘conservative’ plants commonly found in 

these regions (e.g. Brachypodium sp., Agropyron sp., Deschampsia cespitosa, Phleum pratense) 

compared to earlier plants (e.g. Alopecurus pratense, Lolium perenne, Festuca pratense). These later 

flowering species are generally characterized by taller stands, longer leaf lifespan, lower leaf area per 
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mass unit, lower leaf nitrogen concentration and relative growth rate (Ansquer et al., 2009b; Cruz et 

al., 2010; Duru et al., 2005, 1995; Ryser and Lambers, 1995). In low input fields, slow establishment 

and a slow growing canopy can result in weed infestations and poor grain filling in dry conditions in 

late summer. As a result, slow-growing species like IWG may be better suited to higher altitude fields 

or higher latitude situations often characterized by delayed growth season.  

On the other hand, the Th. intermedium flowering period in the North American continental context 

might be seen as relatively early (lower GDD accumulation) compared to warm-season grasses 

Panicum virgatum, Andropogon gerardii and Sorghastrum nutans commonly found under harsh 

growing conditions of the Northern Great Plains Tallgrass Prairie. Those species are described as very 

conservative, capable of high biomass production and very efficient in nitrogen recycling and use 

(Friesen and Cattani, 2017). Conversely, Th. intermedium would require higher nitrogen concentration 

and require more nitrogen availability to ensure optimal reproductive growth under similar conditions. 

Compared to warm-season grasses, the more acquisitive traits of Th. intermedium would be favorable 

to quicker plant growth and establishment in fields in situations of suitable resource availability.  

If vernalization is more quickly achieved under Cfb climate, the timing of secondary induction relative 

to the loss of cold hardiness in the spring could be the difference in observed response between 

Western Europe and the Northern Great Plains of North America and its continental climate. If a plant 

loses its cold acclimation and the plant has yet to reach the inductive day length (or gdd accumulation 

combination), nutrients and water may be used for new vegetative tiller recruitment. Internode 

elongation will be both energy and water demanding. When induction conditions are met, nutrients 

(including water) may be diverted from reproductive growth to support excessive vegetative growth, 

reducing seed yield. Thus, timing of secondary induction and spring regrowth will be critical to 

optimizing the response to fertilization. For instance, if dormancy is broken and growth begins 

potentially in February (in France) and the flowering response is primarily to longer days (>13hr 

daylength), the pre-reproductive growth will be much longer duration than in Manitoba, Canada, 

where cold tolerance and dormancy will still be intact at that time of year. Therefore, growth will 

appear to be quicker in Manitoba as less time, if any, elapses between the resumption of growth in 

the spring and the onset of reproductive growth.  

Under situations with prolonged non-reproductive growth after winter time, as observed in western 

European conditions, the ability of other species to respond to early fertility boost and grow 

reproductively may provide an advantage to weed species, e.g. perennial ryegrass (Lolium perenne).  

Selection for earlier flowering in these growth environments, potentially achieved though different 

and possibly interrelated methods (e.g. reducing phyllochron through reduced leaf length and 

appearance rate, or by altering daylength requirements) would then alter this timing relationship, and 

should move anthesis earlier in the growing season and potentially reduce the stressful influences from 

a later secondary induction timing. Extreme heat during anthesis, as experienced in France in 2019, is 

an excellent example of the risks of later flowering that can exacerbate already reduced grain yields of 

this new perennial crop. 

The flowering induction process is critical to understanding environmental requirements that support 

Th. intermedium reproductive growth, however it is primarily relevant when linked to flowering and 

reproductive growth rate traits within a specific growth situation. The understanding of the phenology 

will therefore inform agronomic practices.  
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4.4. Scaling up the use of Th. intermedium grain production by designing and pairing 

ecotypes with geographies for optimized flowering induction 

Model compliance is based on IWG overall sward growth, without taking inter- and intra-individual 

heterogeneity into account. However, individual discrepancy in flowering period has been observed 

within fields. The observation of slower tillers, with delayed heading and flowering, calls for further 

research on axillary bud production and induction, linked to vegetative growth periods and resource 

availability dynamics. Also, with spring seedings, flowering in summer has been observed without 

previous winter vernalization, although seed harvest would not be profitable due to the timing and the 

limited amount of flowering observed. Such heterogeneity is regularly observed in perennial grasses, 

and might indicate a potential breeding opportunity to develop ideotypes with favorable phenology 

for specific target populations of environments. In the meantime, the effect of reducing population 

diversity must be taken into account in order to define appropriate thresholds that maintain the 

benefits of population diversity in fields (e.g. resilience, longevity). Breeding for a more uniform 

ideotype may alter plant growth and might expose the crop to other issues not historically associated 

with the species. For example, greater Th. intermedium earliness in breaking in dormancy in the spring 

carries the risk of  injury under later occurring adverse climatic conditions or seed productivity decline 

(Cattani, 2017). Likewise, breeding toward more acquisitive plant traits associated with quicker growth 

may also bring new drawbacks such as increased disease problems (increased leaf moisture), reduced 

longevity or increased susceptibility to drought. More conservative plants typically have higher water 

use efficiency (De Oliveira et al., 2019, 2018), while acquisitive plants utilize water quickly to grow 

rapidly.  

Influence of management practices such as fertilization illustrates the plasticity of acquisitive-

conservative plant functional types in managed growth environments, which potentially can be very 

different in terms of resource availability, competitive interactions and climatic effects as compared to 

the native growth habitat of the plant. Among the most studied practices, nitrogen fertilization of 

forage grasses, was shown to be responsible for improving leaf elongation rate and leaf area (Gastal 

and Durand, 2000) thus potentially impacting the overall plant growth rate, assimilation, and tillering 

(Mitchell et al., 1998; Poorter and Remkes, 1990; Shipley, 2006; Simon and Lemaire, 1987). Similarly, 

the management of defoliation practices might widely influence plant growth, notably due to influence 

on carbon and nitrogen fluxes and reserves (Ferraro and Oesterheld, 2002; Gastal et al., 2010; Gastal 

and Lemaire, 2015; Hunter et al., 2020; Medina-Roldán and Bardgett, 2011). The usually large 

ontogenic plasticity of forage grasses also reinforces the influence of defoliation, which result in 

disturbed phytomers. According to Nelson (2000), most cool-season grasses demonstrate interrelated 

vegetative (leaf) growth and tillering, whereas vegetative growth improvement (biomass) generally 

reduces tillering and lengthens the phyllochron, likely due to increased light interception and 

competition to the detriment of axillary (tiller) bud activation (Simon and Lemaire, 1987). Thus, 

significant non-reproductive growth under favorable environmental conditions might ultimately lead 

to fewer tillers. This would be similar to observed situations under aging (three-four years old), or “sod-

bound” Th. intermedium stands, where tillering activity is strongly reduced (Hunter et al., 2020; 

Tautges et al., 2018), and may require strategic canopy disturbance to maintain reproductive tillers. 

Thus, a large field of research remains open to determine the interactions between agronomic 

management and directed breeding, with plant plasticity, including reproductive growth rate, timing 

and intensity, to optimize its reproductive potential. 
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5. Supplementary information 

 

Figure S1: Posterior distributions of the sampled parameters at the second step of the sampling process. 
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Table S2. Matrix of correlation between the parameters evaluated. 

 

 DTmin VVreq Tvern Amplivern PhotoPbase PhotoPsat ΣUPVTBBCH30  ΣUPVTBBCH39 ΣUPVTBBCH65 ΣUPVTBBCH89 

DTmin -          

VVreq 0.26 -         

Tvern 0.10 0.04 -        

Amplivern -0.04 0.23 -0.87 -       

PhotoPbase 0.35 0.43 0.31 -0.17 -      

PhotoPsat -0,21 -0.24 -0.18 0.07 -0.47 -     

ΣUPVTBBCH30 -0.33 -0.25 -0.09 0.06 -0.23 -0.65 -    

ΣUPVTBBCH39 -0.25 -0.01 0.06 -0.05 0.21 -0.82 0.81 -   

ΣUPVTBBCH65 -0.05 -0.07 0.07 0.00 0.32 -0.93 0.81 0.91 -  

ΣUPVTBBCH89 -0.23 -0.00 0.04 0.00 0.23 -0.86 0.85 0.94 0.97 - 
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Chapitre 5. Croissance et production de biomasse 

 

Ce chapitre diagnostique la production de biomasse aérienne de la culture et l’influence des conditions 

de croissance (facteurs abiotiques eau et azote, et facteur biotique lié à la compétition avec les 

adventices) auxquelles elle est soumise.  
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1. Introduction 

D’importants progrès ont été réalisés pour la domestication de novo de graminées vivaces, capables 

d’assurer une production combinée ou séquentielle de grains et de fourrages sur plusieurs années. La 

sélection de la variété Kernza©, Thinopyrum intermedium (Host) Barkworth & D.R. Dewey, conduite 

par le Land Institute (Kansas, USA, DeHaan et al., 2018) s’avère particulièrement prometteuse dans le 

développement de nouvelles céréales vivaces. Ce type de céréale est intéressante pour garantir une 

couverture continue du sol, favoriser une activité photosynthétique prolongée, et développer des 

systèmes racinaires profond (Glover et al., 2010a, 2010b). Comparativement aux cultures annuelles, 

ces propriétés suggèrent une meilleure capacité d’acquisition et d’utilisation des ressources 

trophiques eau-lumière-nutriments (Crews, 2016). Ces fonctions pourraient être particulièrement 

bénéfiques à la gestion durable des ressources et laisse espérer une culture résiliente face à des aléas 

climatiques toujours plus fréquents et intenses (e.g. épisode de stress hydriques et de fortes 

précipitations ; Frich et al., 2002 ; Klein Tank et al., 2002 ; Porter et al., 2014 ; Trenberth et al., 2007).  

L’essentiel de l’assimilation réalisée par la plante étant d’abord valorisée sous forme de biomasse 

aérienne (Hunter et al., 2020a; Jungers et al., 2018), cette dernière est un indicateur important des 

performances de la culture et de la réponse aux conditions de croissance auxquelles elle est soumise. 

Valorisée pour la production de fourrages (Favre et al., 2019; Annexe 1), ou source de biomasse 

énergétique (Cacho et al., 2017; Jungers et al., 2017), la production de biomasse de Th. intermedium a 

fait l’objet d’une attention croissante dans la littérature scientifique (Tableau 5.1).  

Tableau 5.1. Production de biomasse aériennede Thinopyrum intermedium reportée dans la littérature (tonnes 

de MS/ha) 

 

 Année de production 
Année 

d’implantation 
(juvenile) 

1ère année de 
repousse 

2ème année de 
repousse 

3ème année de 
repousse 

Références  t MS.ha-1 

Culman et al., 
2013; 

Sprunger et 
al., 2018 

4-5 15-20 4-6 11-12 

Jungers et al., 
2017; Tautges 

et al., 2018 
- 12-16 5-12 5-9 

Pugliese et al., 
2019 

5-7 4-7 7-10 - 

Hunter et al., 
2020b 

9-12 5-9 6-10  

Favre et al., 
2019 

6 - - - 

Zimbric et al., 
2020 

5-6 5-6 5-6 - 

Dick et al., 
2018 

7-8 7-8 - - 

 

Les productions de biomasse observés pour cette espèce dans la littérature témoignent d’une grande 

variabilité selon les situations (4 à 20 tonnes de matière sèche par hectare ; Tableau 5.1). Cette 

hétérogénéité questionne les conditions optimales de production, et implique d’étudier l’influence 

des facteurs abiotiques et biotiques de croissance et le potentiel d’utilisation des ressources 

hydriques et minérales par la plante. Parmi la diversité des facteurs affectant les conditions de 
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croissance, l’azote, l’eau et les relations de compétition avec les adventices sont des paramètres clés 

pour expliquer la variabilité de la production de biomasse (Dick et al., 2018 ; Hayes et al., 2018 ; Jungers 

et al., 2017 ; Vico and Brunsell, 2017 ; Zimbric et al., 2020).  

La culture d’une céréale vivace comme Th. intermedium implique une période d’implantation 

(peuplement juvénile), correspondant à la première année de production après la germination, suivi 

d’une production saisonnière de biomasse les années suivantes, suite à la reprise de végétation 

(peuplement mature ; Tableau 5.1). Entre cette année d’implantation et les années de repousse, le 

comportement d’un peuplement de Th. intermedium évolue de manière importante, tant dans la 

dynamique d’acquisition et d’utilisation des ressources hydriques et minérales (Culman et al., 2013; 

Vico and Brunsell, 2017), que dans la fourniture de services tels que le contrôle des adventices (Dick et 

al., 2018; Zimbric et al., 2020) ou la réduction des phénomènes de lixiviation (Culman et al., 2013). De 

la même manière, cette évolution fonctionnelle de la culture doit également être appréhendée au 

cours du cycle cultural : la phénologie et la dynamique de croissance du peuplement vont largement 

déterminer la dynamique d’acquisition et de valorisation des ressources (Chapitre 4; De Oliveira et al., 

2018; Jungers et al., 2018), et doivent guider la conduite de la culture.  

Dans l’objectif de valoriser ce type de culture dans une rotation céréalière dominée par des espèces 

annuelles à fort niveau de production, la sensibilité et la productivité de la céréale vivace lors des 

premières années de production est un enjeu crucial, en particulier lorsque la durée d’implantation 

est limitée (< 4 ans). Dans ce contexte, les faibles niveaux de production et la variabilité des 

performances pourraient être fortement préjudiciables à l’intégration d’une céréale vivace dans la 

rotation culturale. Ce travail vise à caractériser la production de biomasse aérienne de Th. 

intermedium en phase d’implantation (première année dite juvénile) et lors de la seconde année de 

production sur un réseau de parcelles expérimentales. L’objectif est d’analyser comment 1) les 

conditions abiotiques déterminent un potentiel de croissance, notamment via la disponibilité des 

ressources trophiques que sont l’eau et l’azote, 2) comment le développement d’adventices et la 

compétition qu’elles génèrent est susceptible d’affecter ce potentiel. 

2. Matériel & Méthodes 

Ce travail s’appuie sur le diagnostic agronomique d’un réseau de parcelles comprenant 12 sites 

expérimentaux (F1 à F12) en station de recherche ou chez des agriculteurs-expérimentateurs. Les 12 

sites couvrent une large gamme de conditions pédoclimatiques précisée ci-dessous (Tableau 5.2). 

L’ensemble de ces sites cultivent une population identique de Th. intermedium (Kernza© C3, issue du 

programme de sélection du Land Institute, Kansas, US), semée entre 15 et 20 kg.ha-1. Les sites F1, F2, 

F4, F5, F7, F8, F10, F11 et F12 ont été semés à l’automne 2017, et les sites F3, F6 et F9 à l’automne 

2018. Les sites F1, F5, et F7 ont été détruits lors de l’année d’implantation avant la floraison en raison 

d’un couvert végétal très peu développé, soumis à une forte pression d’aventices préjudiciable pour 

les agriculteurs concernés. Le site F6 n’intègre pas de mesure de biomasse à la récolte et à la floraison 

en raison d’une fauche réalisée sur l’ensemble du site lors de la période d’élongation afin d’éviter la 

grenaison des ray-grass dominant la flore adventive. Afin d’analyser un réseau de parcelles le plus 

homogène possible, les situations étudiées sont toutes fertilisées au printemps, entre 50 et 100 kg 

N.ha-1 sous forme d’engrais minéraux. Concernant les sites disposant d’une expérimentation factorielle 

(Annexe 3), un seul traitement expérimental par site a été retenu dans cette analyse afin de conserver 

un plan expérimental équilibré.  
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2.1. Caractéristiques des sites 

 

Tableau 5.2. Caractéristiques pédoclimatiques des sites étudiés (les sites notés * correspondent aux situations en 

agriculture biologique). ∑DJ (°C) : somme de dégré-jours - ∑PP (mm) : cumul des précipitations - ∑RAD (J/cm²) : cumul du 

rayonnement 

Sites 

GPS 
Caractéristiques des sols (0-30cm) 

(Valeurs de RU sur 1m de profondeur) Sowing 
date 

 

Long. Lat. Texture pH 
MO 
(%) 

RU 
(mm) 

F1* 5.278 45.655 
Limon-
argileux 

6.9 2.7 - 26/09/2017 

F2 5.1251 45.4250 Limon 7.6 2.1 50 20/09/2017 

F3 5.0920 45.2746 
Limono-
sableux 

6.7 1.9 80 18/09/2018 

F4 5.1433 45.3323 
Limon 

sableux 
6.8 2.4 208 05/09/2017 

F5 5.219 45.644 
Limon-
sableux 

6.3 1.9 - 26/09/2017 

F6 5.257 45.632 
Limon-
argileux 

8.2 4.6 - 13/09/2018 

F7* 5.263 45.668 
Limon- 
sableux 

7.1 2.9 - 14/09/2018 

F8 4.7063 50.5664 Limon 7.4 1.6 215 22/09/2017 

F9 5.0419 45.4350 Sableux 6.7 1.7 85 18/09/2018 

F10 3.5130 45.4638 
Limon 

argileux 
8.3 2.8 160 19/10/2017 

F11 1.8320 48.9176 

Limon 
sableux 
calcaire 

8.3 2.7 140 07/09/2017 

F12 
4.1628 

49.1955 
Limon 
calcaire 

8.1 1.4 144 21/09/2017 

 

Année d’implantation Année de repousse 

Phase 
végétative 

Phase 
élongation 

Phase 
remplissage 

Ferti    
(kg N/ha) 

Phase 
végétative 

Phase 
élongation 

Phase 
remplissage 

Ferti 
(kg 

N/ha) 

∑DJ 
(°C) 

∑PP 
(mm) 

∑DJ 
(°C) 

∑PP 
(mm) 

∑DJ 
(°C) 

∑PP 
(mm) 

 
∑DJ 
(°C) 

∑PP 
(mm) 

∑DJ 
(°C) 

∑PP 
(mm) 

∑DJ 
(°C) 

∑PP 
(mm) 

 

F1* 890 211 - - - - - - - - - - - - 

F2 965 147 1885 455 549 75 50 1497 223 1724 314 736 6 50 

F3 1192 279 1707 336 1123 89 120 - - - - - - - 

F4 1013 224 1527 431 1120 36 100 1406 289 1612 336 1129 84 100 

F5 890 211 - - - - -  - - - - - - 

F6 923 212 1612 336 1129 84 100 1394 357 1629 347 1201 27 100 

F7* 923 212 - - - - - - - - - - - - 

F8 806 254 1574 293 1046 59 100 1173 210 1549 392 821 59 100 

F9 1192 225 1610 339 959 26 100 - - -  - - - 

F10 496 63 1596 240 1234 70 80 1439 110 1563 147 1116 73 80 

F11 1116 306 1574 455 964 13 50 1306 190 1624 327 1062 55 100 

F12 859 204 1538 312 1129 39 50 1221 143 1570 244 895 44 50 
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2.2. Accumulation de température 

D’après les travaux de Ansquer et al. (2009), le calcul des degrés-jour, en base 0°C, est réalisé de la 

manière suivante, à partir du 1er février chaque année :  

 

𝑇𝑚𝑜𝑦(𝑖) =  
𝑇𝑚𝑎𝑥(𝑖) − 𝑇𝑚𝑖𝑛(𝑖)

2
 

𝐷𝐽(𝑖) =  𝑇𝑚𝑜𝑦(𝑖) − 𝑇𝑏𝑎𝑠𝑒 

2.3. Prélèvements et analyse de biomasse 

Les prélèvements de biomasse aérienne ont été réalisés sur une surface de 0.25m² à l’automne (fin 

novembre), en sortie d’hiver (fin mars), pendant la période d’élongation (fin avril), lors de l’épiaison 

(fin mai), à la floraison (mi juin à fin juin), et à maturité des grains (mi juillet à fin juillet), en coupant 

toute la biomasse au-dessus de 5 cm du sol. A la floraison et à la maturité des grains, la hauteur 

moyenne de végétation est estimée par quadrat en mesurant aléatoirement 20 tiges, de leur base à 

l’extrémité à la base de l’épi. La biomasse fraiche est ensuite mise à l’étuve à 80°C pendant 48h avant 

d’être pesée. Chaque prélèvement réalisé est répété 8 à 12 fois en fonction des sites expérimentaux.  

Seuls les sites F1, F2, F3, F4, F5, F6 et F7 intègrent des mesures de biomasse d’adventices, associées 

aux mesures réalisées sur la culture. Pour les prélèvements d’adventices une identification 

systématique des espèces a été réalisée (type, présence-absence) pour chaque prélèvement.  

Les sites F1, F5 et F7 n’intègrent des données que pour la période de sortie d’hiver lors de l’année 

d’implantation. Le développement important des adventices a conduit les agriculteurs-

expérimentateurs à détruire ces parcelles, interrompant le suivi.  

2.4. Indicateurs d’azote disponible et efficience d’usage 

Afin de qualifier les niveaux de fertilité respectifs de chacun des sites expérimentaux, la fourniture 

azotée dit azote disponible est estimée lors de l’année d’implantation et de repousse à partir de trois 

paramètres : 

- Les reliquats azotés en sortie d’hiver (RSH), indiquant les quantités d’azote minérale 

présentent sur 0-90cm de profondeur. Le paramètre RSH est uniquement intégré au calcul lors 

de l’année d’implantation, en ouverture du bilan azoté. Lors l’année suivante, le bilan azoté 

démarre dès la repousse post-récolte de la culture.  

- La minéralisation de l’humus (Mh), Calculée à partir du formalisme utilisée dans l’outil 

AZOFERT® (Dubrulle et al., 2004). Cette minéralisation est calculée pour l’horizon de surface 

0-30cm seul horizon travaillé sur l’ensemble des sites étudiés, contribuant de façon significatif 

à la minéralisation totale (Fontaine et al., 2007), l’absence de mesures pour les horizons plus 

profonds est considérée comme acceptable pour l’estimation d’un potentiel de fertilité et de 

disponibilité de l’azote. Néanmoins, conformément aux formalismes utilisés dans les outils de 

modélisation agro-environnemental AZOFERT® et STICS (Brisson et al., 2009), un montant 

forfaitaire est appliqué pour prendre en compte la minéralisation marginale sous l’horizon de 

surface 0-30cm. Il correspond ici à 30% de la minéralisation calculée sur l’horizon 0-30cm. Le 

calcul de la minéralisation démarre à l’ouverture du bilan, déterminée par le prélèvement des 

reliquats à la sortie de l’hiver suivant l’implantation de la culture. En revanche, concernant la 

repousse, le calcul de la minéralisation est continu, depuis la repousse post-récolte (période 
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automnale), jusqu’à la récolte suivante. L’intégration de la période automnale permet 

notamment de prendre en compte le changement de profil racinaire de la culture, et sa 

capacité à réaliser une croissance végétative et à capturer l’essentiel de l’azote disponible sur 

l’ensemble du profil de sol (Culman et al., 2013 ; Chapitre 3) 

- La fertilisation azotée disponible (Ferti), reportée d’après les quantités d’azote minérale 

apportées au printemps. Il s’agit en soit d’un potentiel puisque le coefficient apparent 

d’utilisation n’est pas déterminé. 

La minéralisation des amendements organiques et des résidus de culture précédent l’implantation 

est considéré comme nulle dans le calcul compte tenu des pratiques observées sur les sites. La 

quasi-totalité des résidus de cultures ayant été exportée lors des deux années précédant la mise 

en place des essais, et aucun amendement n’été réalisé dans les quatre dernières années, ce poste 

est considéré comme négligeable. Par simplicité, l’estimation des quantités d’azote non utilisées 

par la culture n’a pas été intégrée (volatilisation, dénitrification, organisation). Nous avons en tête 

plusieurs biais dans l’estimation de la fourniture azotée suite à la non prise en compte de i) le CAU 

(coefficient apparent d’utilisation) permettant d’intégrer la part de la fertilisation effectivement 

valorisée, ii) la minéralisation de la litière (aérienne ou racinaire) fournie par la culture, ii) la 

remobilisation éventuelle de réserve racinaire, et iii) l’effet potentiel du système racinaire sur les 

équilibres de minéralisation-immobilisation de l’azote, notamment des les horizons profonds 

(Fontaine et al., 2007 ; Liang et al., 2018 ; Salomé et al., 2010). Le paramétrage de la dynamique 

azotée en culture herbacée pérenne fait l’objet de recherche actives (Cahurel et al., 2018 ; Strullu 

et al., 2020) et fournira certainement des moyens de correction de cette estimation.  

 

∎ 𝑰𝒏𝒅𝒊𝒄𝒂𝒕𝒆𝒖𝒓 𝑵 𝒅𝒊𝒔𝒑𝒐 𝒍𝒐𝒓𝒔 𝒅𝒆 𝒍′𝒂𝒏𝒏é𝒆 𝒅′𝒊𝒎𝒑𝒍𝒂𝒏𝒕𝒂𝒕𝒊𝒐𝒏 (𝒌𝒈 𝑵/𝒉𝒂) 𝑁 = 𝑅𝑆𝐻 + 𝐹𝑒𝑟𝑡𝑖 + 𝑀ℎ 

 

𝑜ù 𝑴𝒉 = ∑
3,287

(𝐴 + 200) × (0,3 × 𝐶𝑎𝐶𝑂3 + 200) × 𝑒(0,115×𝑡°𝑖−10)
 × 𝑁𝑡 × 𝑑𝑎 × 𝑒 × 1000 × 1,3

𝑖=𝑅𝑆𝐻+1

𝑖= 𝑟é𝑐𝑜𝑙𝑡𝑒 𝑛

 

 

∎ 𝑰𝒏𝒅𝒊𝒄𝒂𝒕𝒆𝒖𝒓 𝑵 𝒅𝒊𝒔𝒑𝒐 𝒍𝒐𝒓𝒔 𝒅𝒆 𝒍′𝒂𝒏𝒏é𝒆 𝒅𝒆 𝒓𝒆𝒑𝒐𝒖𝒔𝒔𝒆 (𝒌𝒈 𝑵/𝒉𝒂) = 𝐹𝑒𝑟𝑡𝑖 + 𝑀ℎ 

 

𝑜ù 𝑴𝒉 = ∑
3,287

(𝐴 + 200) × (0,3 × 𝐶𝑎𝐶𝑂3 + 200) × 𝑒(0,115×𝑡°𝑖−10)
 × 𝑁𝑡 × 𝑑𝑎 × 𝑒 × 1000 × 1,3

𝑖=1𝑒𝑟𝑠𝑒𝑝𝑡𝑒𝑚𝑏𝑟𝑒

𝑖= 𝑟é𝑐𝑜𝑙𝑡𝑒 𝑛+1

 

 

𝑜ù 

{
 
 
 

 
 
 
𝒕°𝒊 ∶ 𝑡𝑒𝑚𝑝é𝑟𝑎𝑡𝑢𝑟𝑒 𝑗𝑜𝑢𝑟𝑛𝑎𝑙𝑖è𝑟𝑒 𝑚𝑜𝑦𝑒𝑛𝑛𝑒

𝐴: 𝑡𝑒𝑛𝑒𝑢𝑟 𝑒𝑛 𝐴𝑟𝑔𝑖𝑙𝑒 (%o)

𝑪𝒂𝑪𝑶𝟑: 𝑡𝑒𝑛𝑒𝑢𝑟 𝑒𝑛 𝑐𝑎𝑙𝑐𝑎𝑖𝑟𝑒 𝑡𝑜𝑡𝑎𝑙𝑒 (%o)
𝑵𝒕: 𝐴𝑧𝑜𝑡𝑒 𝑡𝑜𝑡𝑎𝑙 (%o)

𝒅𝒂: 𝑑𝑒𝑛𝑠𝑖𝑡é 𝑎𝑝𝑝𝑎𝑟𝑒𝑛𝑡𝑒

𝒆: é𝑝𝑎𝑖𝑠𝑠𝑒𝑢𝑟 𝑑𝑒 𝑙′ℎ𝑜𝑟𝑖𝑧𝑜𝑛 (𝑑𝑚) = 3
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L’efficience d’usage de l’azote disponible (NUE) est calculée de la manière suivante, par adaptation des 

formules usuelles de NUE basée uniquement sur les rendements en grains des céréales (Cohan et al., 

2019; Habbib, 2017): 

𝑁𝑈𝐸 =
𝐵𝑖𝑜𝑚𝑎𝑠𝑠𝑒 𝑝𝑟𝑜𝑑𝑢𝑖𝑡𝑒

𝐼𝑛𝑑𝑖𝑐𝑎𝑡𝑒𝑢𝑟 𝐴𝑧𝑜𝑡𝑒 𝑑𝑖𝑠𝑝𝑜𝑛𝑖𝑏𝑙𝑒
 

 

2.5. Ressource hydrique et efficience pluviométrique 

Pour évaluer la disponibilité en eau du sol, les bilans hydriques ont été dressés sur les différents sites 

afin d’estimer l’assèchement quotidien de la réserve utile du sol (RUi) sur une profondeur d’un mètre 

(peu de données disponibles sur les caractéristiques des sols plus en profondeur). La réserve utile 

maximale (RUmax) est calculée à partir des classes de texture des sols, du pourcentage de cailloux 

présent, de la profondeur de sol et des fonctions de pédo-transfert proposées par Jamagne et al., 

(1977). Les précipitations (PP) et l’évapotranspiration maximale (ETM) sont collectées à partir des 

stations météorologiques à proximité des sites, et le coefficient cultural (Kc) est déterminé à partir des 

références fourragères indiquées dans Allen and Food and Agriculture Organization of the United 

Nations (1998). Le bilan hydrique est calculé à partir du 31 janvier 2016 (en considérant un remplissage 

complet de la Réserve Utile) afin d’estimer avec plus de précisions l’état hydrique du sol lors du début 

de la campagne 2017-2018. L’évolution quotidienne de la RU jusqu’à l’été 2019 est calculée de la 

manière suivante :  

𝑅é𝑠𝑒𝑟𝑣𝑒 𝑢𝑡𝑖𝑙𝑒: 𝑅𝑈𝑖 = 𝑅𝑈𝑖−1 + (𝑃𝑃 − 𝐸𝑇𝑀 ×  𝐾𝑐), 𝑜ù 𝑅𝑈𝑖 ∈  [0; 𝑅𝑈𝑚𝑎𝑥]  

La RUi est ensuite déterminée en proportion de la réserve facilement utilisable totale (𝑅𝐹𝑈 =

𝑅𝑈𝑚𝑎𝑥 𝑥 0,6), et permet le calcul de l’indicateur de stress Ks (Allen and Food and Agriculture 

Organization of the United Nations, 1998). 

{
𝑆𝑖 𝑅𝑈𝑖  ≥  𝑅𝐹𝑈;𝐾𝑠𝑖 = 1

𝑆𝑖 𝑅𝑈𝑖 < 𝑅𝐹𝑈 ;𝐾𝑠𝑖 = 
𝑅𝑈𝑖

𝑅𝐹𝑈

 

Le volume proportionnel moyen de remplissage de la RFU sur l’ensemble de la période de croissance 

(sortie hiver - récolte) est ensuite calculé tel que :  

𝑅𝑒𝑚𝑝𝑙𝑖𝑠𝑠𝑎𝑔𝑒 𝑚𝑜𝑦𝑒𝑛 𝑑𝑒 𝑙𝑎 𝑅𝐹𝑈:𝑅𝑚𝑅𝐹𝑈 

𝑅𝑚𝑅𝐹𝑈 (%) =  
∫ 𝑓(𝐾𝑠𝑖
𝑟é𝑐𝑜𝑙𝑡𝑒

𝑝𝑟𝑖𝑛𝑡𝑒𝑚𝑝𝑠
) 𝑑(𝐾𝑠𝑖) 

∑ 𝑖𝑛
𝑖=0

𝑥100 

L’efficience d’utilisation hydrique (précipitations) de la culture est déterminée telle que : 

𝑃𝑈𝐸 =
𝐵𝑖𝑜𝑚𝑎𝑠𝑠𝑒 𝑎é𝑟𝑖𝑒𝑛𝑛𝑒

𝑃𝑃
 

2.6. Analyses statistiques  

2.6.1. Dynamique de biomasse aérienne et influence des conditions abiotiques  
La production de biomasse est analysée par l’utilisation d’un modèle linéaire mixte (Kuznetsova et al., 

2019) afin d’intégrer le facteur aléatoire correspondant à l’effet imbriqué des répétitions de mesures 

au sein des différents sites étudiés. Une transformation de la variable mesurée au logarithme (base 
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10) est effectuée pour linéariser les données. Pour cette étude, l’âge de la culture (peuplement juvénile 

versus peuplement mature), la disponibilité hydrique (RmRFU) et la fourniture azotée du sol (N) sont 

les facteurs fixes déterminés. Les modèles intégrant un, deux, ou trois facteurs (avec ou sans 

interactions) ont été testés pour comparer la qualité des modèles en fonction du critère d’information 

d’Aikake (AIC) corrigé, correspondant à l’AIC adapté aux jeux de données inférieures à plusieurs milliers 

d’entrées et privilégiant les modèles les plus simples pour une prédiction équivalente (AICc, Burnham 

and Anderson, 2010). Les modèles les plus parcimonieux correspondent à l’AICc le plus faible. La valeur 

de ΔAICc permet de comparer la qualité d’un modèle vis-à-vis du meilleur modèle identifié. Plus cette 

valeur est faible, plus la qualité des modèles est similaire. D’après les critères indiqués dans le tableau 

5.3, les modèles ne prenant pas en compte l’âge de la culture sont à exclure. Pour ce travail, l’analyse 

de la production de biomasse en fonction des conditions abiotiques de croissance sera réalisée d’après 

le modèle suivant :  

log10 Biomasse ~ (1|Site/répétition) + Age de la culture + Remplissage RFU (RmRFU) + Fourniture 

azotée (N) 

Tableau 5.3. Critère d’information d’Aikake corrigé pour les différents modèles testés pour l’analyse de la 

production de biomasse en fonction des conditions abiotiques de culture 

 

 𝐥𝐨𝐠
𝟏𝟎
𝑩𝒊𝒐𝒎𝒂𝒔𝒔𝒆 ~ (1|Site/répétition) AICc ΔAICc 

1 + Age de la culture -226.13 6.59 

2 + Remplissage RFU -83.54 149.19 

3 + Fourniture azotée -74.85 157.87 

4 + Age de la culture + Remplissage RFU  -229.89 2.83 

5 + Age de la culture + Fourniture azoté -227.50 5.22 

6 + Remplissage RFU + Fourniture azotée -73.14 159.58 

7 + Age de la culture +Remplissage RFU + Fourniture azotée -232.72 0 

8 + Age de la culture * Remplissage RFU * Fourniture azotée -220.26 12.46 

 

2.6.2. Influence des adventices sur la dynamique de biomasse  
Les mesures simultanées des biomasses aériennes d’adventices et de la culture sont analysées sur les 

sites F1, F2, F3, F4, F5, F6 et F7 par l’utilisation d’un modèle linéaire mixte, intégrant le facteur aléatoire 

correspondant à l’effet imbriqué des répétitions de mesure au sein des différents sites étudiés. Une 

transformation (logarithme 10) de la biomasse de la culture est effectuée pour linéariser les données. 

La biomasse d’adventices et la période de mesure (sortie d’hiver et floraison pendant l’année 

d’implantation et l’année de repousse) sont les facteurs fixes déterminés dans cette étude. D’après le 

critère AICc (Tableau 5.4), le modèle uniquement informé de la période d’échantillonnage est le plus 

parcimonieux. A l’inverse, le modèle uniquement informé de la biomasse d’adventices est 

comparativement de mauvaise qualité pour caractériser la production de biomasse de la culture. Le 

modèle 3, intégrant les deux facteurs, présente une qualité satisfaisante pour tester l’effet combiné 

du développement des adventices et de la période de mesure sur la production de biomasse :  

log10 Biomasse ~ (1|Site/répétition) + Biomasse d’adventices * Période d’échantillonnage 

Tableau 5.4. Critère d’information d’Aikake corrigé pour les différents modèles testés pour l’analyse de la 

production de biomasse en fonction de la biomasse d’adventices 
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 𝐥𝐨𝐠
𝟏𝟎
𝑩𝒊𝒐𝒎𝒂𝒔𝒔𝒆 ~ (1|Site/répétition) AICc Delta 

AICc 

1 + Biomasse d’adventices 352.42 338.61 

2 + Période d’échantillonnage 13.81 0 

3 + Biomasse d’adventices * Période d’échantillonnage 95.64 81,83 

4 + Biomasse d’adventices + Période d’échantillonnage 97.68 82,87 

 

3. Résultats et discussion 

3.1. Dynamique de croissance et production de biomasse 

Figure 5.1. Dynamique de croissance de Th. intermedium lors de l’année d’implantation (en rouge)  et de repousse 

(en bleu). Les barres d’erreurs indiquent les écarts-types. 

 

La production de Th. intermedium se distingue par une accumulation de biomasse tardive 

compartivement aux autres graminées fourragères (e.g. Lolium perenne, Dactylis glomerata) ou de 

céréales annuelles fréquemment utilisées (Triticum aestivum, Hordeum vulgare). La période de forte 

production de biomasse correspond aux mois de mai et juin, soit entre l’observation du début de 

l’élongation (fin avril), et la floraison de la culture (fin juin, ~1550-1800 DJ). Cette dynamique est le 

résultat du processus de médiation photopériodique impliqué dans l’induction de la floraison (cf. 

Chapitre 4). L’achèvement du cycle reproductif (maturité physiologique des grains) et la récolte de la 

biomasse sont réalisés entre ~2200 et ~2800 DJ en fonction des sites, soit entre mi-juillet et mi-aout 

selon les situations. La hauteur moyenne de la culture à la base de l’épi est de 145cm (sd 16cm). Les 

épis sont eux longs de 14 à 33cm. 

Bien que le développement phénologique de la culture soit comparable lors des années d’implantation 

et de repousse, la production de biomasse est en revanche significativement différente. L’âge de la 

culture est identifié comme le principal facteur d’influence du modèle statistique (F value = 53.71, p-

value < 0.001), où, en moyenne, 8.46 tonnes de matière sèche par hectare sont produites lors de 

l’implantation (sd =2.94), contre 14.31 tonnes (sd = 5.98) lors de l’année de repousse (fig. 5.1). 

L’augmentation soutenue de la production de biomasse est notamment associée à la production 

moyenne de talles supérieures (508.5 talles/m² contre 609.2 talles/m², respectivement en année 
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d’implantation et de repousse). Cette différence de production traduit une évolution fonctionnelle de 

la culture où lors de la repousse, 1) le peuplement est déjà établi (biomasse aérienne à l’automne de 

1,14 t MS/ha contre 0,12 t MS/ha à l’implantation), et 2), le système racinaire largement implanté 

valorise un volume de sol et une quantité de ressources plus importants (Chapitre 3). Ceci conduit à 

une plus forte production et/ou la croissance d’un plus grand nombre de bourgeons, responsables 

d’une production de tiges et de feuilles plus importante, améliorant l’activité photosynthétique de la 

plante. 

Si le potentiel de production de biomasse diffère ainsi largement entre année d’implantation et année 

de repousse, les niveaux de biomasse observées sur les différents sites du réseau témoignent d’une 

grande variabilité, et ce, tant pour l’année d’implantation que pour l’année de repousse. A 

l’implantation, en moyenne, le site le moins productif (F2) a produit 4.14 tonnes MS/ha, contre 9.93 

pour le site le plus productif à fertilisation équivalente (F9). Lors de l’année de repousse, à l’exception 

du site F11 (9.53 t MS/ha en année 1 ; 8.76 t MS/ha en année 2), l’ensemble des sites a produit 

davantage de biomasse, malgré une production qui varie encore du simple au double (9.83 à 18.18 t 

MS/ha en moyenne). 

3.2. Influence des conditions abiotiques sur la croissance 

3.2.1. Disponibilité azotée 
 

Figure 5.2. Production de biomasse aérienne à la récolte en fonction de la fourniture azotée du sol lors de l’année 

d’implantation (à gauche 5.2a) et de repousse (à droite 5.2b). Les barres d’erreurs correspondent aux écarts-types 

L’effet positif de la disponibilité en azote (F value = 29.19, p-value < 0.001) sur la production de 

biomasse aérienne de Th. intermedium est bien identifié. Cependant, la réponse de la culture à l’azote 

est inégale en fonction des sites et de l’année étudiée. L’hétérogénéité intra-site témoigne de la 
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variabilité de développement et de densité du couvert au sein d’une même parcelle. Par ailleurs, la 

variabilité de production vis-à-vis du potentiel nutritif estimé, en particulier lors de l’année de repousse 

où la fourniture azotée estimée semble n’avoir qu’un impact marginal sur la productivité du couvert, 

indique l’importance de préciser les conditions de disponibilité de l’azote dans le cas de couvert 

pérenne, mal appréhendée par les modèles de gestion de la fertilisation basés sur les cultures 

annuelles (Cahurel et al., 2018 ; Strullu et al., 2020).  

Pendant la phase d’implantation (Fig. 5.2a), le potentiel de fourniture azotée permet de discriminer 

les sites à faible ou fort potentiel. Cette structuration est toutefois altérée par la forte variabilité 

observée, où certains sites expriment une production particulièrement forte (F8) ou particulièrement 

faible (F3, F9, 10) par rapport au volume d’azote considéré. Cette variabilité est d’autant plus forte lors 

de l’année de repousses (Fig. 5.2b) où, par exemple, la biomasse produite entre les sites F4 et F8 n’est 

statistiquement pas différente malgré ~100 unités d’azote supplémentaires sur le site F4. Outre 

l’estimation de la diponibilité aoztée, plusieurs facteurs de croissance sont suceptibles d’intervenir sur 

les potentiels de production. La disponibilité hydrique et la compétition avec les adventices seront 

analysés dans les sections suivantes.  

D’une manière générale, et bien que la courbe de réponse ne représente pas d’inflexion notable, la 

production de biomasse lors de l’implantation ne semble pas bénéficier des unités d’azote 

supplémentaires au-delà de ~220 kg par hectare (la position des points expérimentaux sur l’axe y est 

similaire). Des travaux en cours, notamment ceux menés par l’équipe de Gembloux AgroBioTech, 

devraient préciser les quantités critiques requises pour la production de biomasse de la culture 

(Annexe 2). L’analyse de coefficient apparent d’utilisation de l’azote, ainsi que l’évaluation de la 

typologie fonctionnelle de la culture (rapport tiges-feuilles, taux de matière sèche, durée de vie des 

feuilles, surface foliaire spécifique, teneur azotée ; Cruz et al., 2019, 2010; Jouany et al., 2011) 

devraient apporter un regard critique quant à la demande physiologique de la plante. Les teneurs 

azotées très faibles (<1.5%) de la biomasse aérienne en fin de cycle, et ce malgré les pratiques de 

fertilisation (Taugtes et al., 2018 ; Annexe 2), suggèrent des besoins faibles liées à une efficience 

photosynthétique très élevée et/ou à un ratio d’azote structurel et métabolique différent (Justes et 

al., 1997).   
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Figure 5.3. Efficience azotée de Th. intermedium lors de l’année d’implantation (en rouge) et de repousse (en 

bleu). Les sites sont indiqués par la forme des points. Les droites pointillées indiquent la valeur de NUE pour une 

biomasse et une fourniture azotée données. Un déplacement vertical au dessus d’une droite correspond à une 

production constante de biomasse, réalisée avec moins d’azote disponible et donc à une meilleure efficience. 

Pour des quantités d’azote équivalentes, la production de biomasse très supérieure lors de l’année de 

repousse sur plusieurs sites (F2, F4, F10, F12 ; Fig. 5.3) suggère une efficience d’usage de l’azote 

supérieure. Toutefois, la fourniture azotée disponible est surement supérieure à celle estimée en 

raison du développement racinaire plus important et d’un apport de litière organique (racines, tiges, 

feuilles). Toutefois il paraît peu probable que les rapports de biomasse variant du simple au double 

entre l’implantation et la repousse (e.g. F12) puissent correspondrent uniquement à une 

augmentation proportionnelle de l’azote disponible. L’amélioration de l’efficience d’usage de l’azote 

peut être la conséquence du développement racinaire et de la biomasse aérienne supérieure et 

anticipée dès les premiers mois de repousse post-récolte (Fig. 5.1 ; Chapitre 3), permettant une activité 

physiologique et une capacité d’utilisation des ressources plus importante, favorable à une meilleure 

efficience de conversion du rayonnement intercepté (Bélanger and Gastal, 2000).  

Ce contraste important entre la phase d’implantation et la repousse de la culture suggère que le 

diagnostic du stress azoté de la culture et le pilotage de la fertilisation, doit impérativement prendre 

en compte cette évolution fonctionnelle, où la sensibilité de la culture peut évoluer. Une évolution des 

besoins critiques en azote en fonction de l’âge du peuplement a par ailleurs déjà été observée sur 

d’autres graminées vivaces telles que Phleum pratense (Bélanger and Ziadi, 2008). 
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3.2.2. Disponibilité hydrique  

Figure 5.4. Production de biomasse en fonction du remplissage moyen de la réserve facilement utilisable du sol 

lors de l’année d’implantation (à gauche 5.4a) et de repousse (à droite 5.4b). Les barres d’erreurs correspondent 

aux écarts-types. 

 

  

L’effet de la disponibilité hydrique, exprimée en remplissage moyen de la RFU sur la saison de 

croissance, est très significatif (F value= 31.88, p-value < 0.001) sur la production de biomasse.  

Contrairement à la fourniture azotée disponible, cet effet est davantage marqué lors de l’année de 

repousse, où les niveaux de remplissage discriminent particulièrement les niveaux de production 

réalisés (Fig. 5.4). Ceci peut être expliqué par les quantités de biomasse nettement supérieures lors de 

l’année de repousse, à l’origine d’un potentiel de transpiration plus important (De Oliveira et al., 2018; 

Vico and Brunsell, 2017), et générant une sensibilité plus élevée aux déficits hydriques lors des 

productions de biomasse importantes.  

Indépendamment des fluctuations saisonnières, l’efficience d’utilisation hydrique de Th. intermedium 

est plus élevée que pour les cultures annuelles et favoriserait la stabilité de la production (De Oliveira 

et al., 2018; Vico and Brunsell, 2017). En accord avec les résultats proposés par Vico and Brunsell 

(2017), l’âge et de le développement de la culture sont néanmoins déterminants pour l’appréhension 

de ces propriétés. L’efficience pluviométrique est bien supérieure lors de l’année de repousse (Fig. 

5.5), et indique que la valorisation de l’eau lors de la phase d’implantation est plus limitée. Ceci peut 

être la conséquence de contraintes liées à la construction du système racinaire et au cycle de 

développement tardif, responsables i) d’une allocation défavorable de l’assimilation de carbone et ii) 

d’un stress hydrique estival mal compensé lors de l’année d’implantation par la valorisation de 

ressources hydriques captées lors du remplissage hivernal du sol, comme cela peut se produire lors 

des années de repousse via le développement profond du système racinaire (De Oliveira et al., 2019).  
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Figure 5.5. Efficience pluviométrique de Th. intermedium lors de l’année d’implantation (en rouge) et de repousse 

(en bleu). Les sites sont indiqués par la forme des points. Les droites pointillées indiquent la valeur de PUE pour 

une biomasse et une disponibilité hydrique données. Un déplacement vertical au dessus d’une droite correspond 

à une production constante de biomasse, réalisée avec moins d’eau disponible. 

 

 

Le couplage des flux et besoins eau-azote indique également que les conditions de nutrition hydrique 

de la culture affectent en retour sa nutrition azotée. D’après le profil racinaire de Th. intermedium 

(Chapitre 3), caractérisé par des racines épaisses et denses, il est possible que la culture soit 

particulièrement sensible aux déficits azotés induits par le stress hydrique en raison d’une moindre 

efficacité racinaire pour l’acquisition des nutriments (longueur spécifique racinaire plus faible) 

comparativement aux céréales annuelles ou aux graminées fourragères disposant de racines plus fines 

(Gonzalez-Dugo et al., 2005). La conductance générée par la transpiration du peuplement étant 

déterminante pour réguler la disponibilité de l’azote pour le système racinaire (Keller, 2005), la 

fermeture stomatique générée par les déficits hydriques peut alors être doublement préjudiciable à la 

culture. Plusieurs études ont illustré cette association d’effets entre la disponibilité hydrique et la 

nutrition azotée en distinguant une modification des besoins azotés critiques en conditions hydriques 

limitantes (Bélanger et al., 2001; Errecart et al., 2014; Gonzalez-Dugo et al., 2010), du fait d’une 

réduction des organes foliaires et de l’activité photosynthétique, premiers commanditaires d’azote.  

Bien que l’effet combiné de la disponibilité azotée et hydrique permettent d’identifier les sites les plus 

productifs, la variabilité toujours observée entre les sites et l’hétérogénéité des mesures réalisées 

démontrent que la caractérisation du pool de ressources disponible n’est pas suffisante. La suite de 

l’analyse propose d’identifier la sensibilité de la culture au développement des adventices 

concurrentes pour l’accès aux ressources hydrique et azotée.  
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3.3. Influence de conditions biotiques de croissance : compétition avec les adventices 

Figure 5.6. Dynamique de croissance de Th. intermedium et des adventices lors de l’année d’implantation (à 

gauche) et de repousse (à droite).Les barres d’erreurs indiquent les écarts-types. Les biomasses de la culture 

correspondent à la courbe pleine (en bleu). Les biomasses d’adventices correspondent à la courbe en pointillée 

(en rouge). 

 

 

Le développement des adventices représente un paramètre essentiel puisqu’il renseigne sur la 

compétitivité réelle de la culture vis-à-vis des adventices pour l’accès aux ressources hydriques et 

azotées du système. En général, la biomasse d’adventices au printemps ne semble pas évoluer 

fortement entre l’année d’implantation et l’année de repousse (Fig 5.6). En revanche, elle est réduite 

sur la période automnale lors de la repousse post-récolte de la culture. Il est également notable que la 

production maximale de biomasse d’aventices ait lieu lorsque la culure est encore peu développée 

(début élongation). Bien que la production de biomasse de Th. intermedium soit essentiellement 

influencée par la période d’échantillonnage (épi 1 cm vs floraison, année d’implantation vs année de 

repousse ; F value= 192.78, p-value= 2.2x10-16), la biomasse d’adventices, et son interaction avec la 

période d’échantillonnage, impactent significativement les performances de la culture (F value= 24.03 

et 10.36, p-value= 2.36x10-4 et 8.92x10-6 respectivement).  

Les biomasses d’adventices et de Th. intermedium sont corrélées négativement en début d’élongation 

les deux années, témoignant de relations de compétition, alors que cette corrélation n’est plus 

significative à la floraison (Fig. 5.7 et 5.8).  

Lors de l’année d’implantation, (Fig. 5.7a), le peuplement végétal (Th. intermedium + adventices) est 

caractérisé en début d’élongation par une biomasse de la culture très faible (comprise entre ~100 et 

~700 kg MS/ha), souvent plus faible que celle des adventices (ratio culture/adventices < 1, Fig. 5.7a). 

En revanche, la biomasse produite par le peuplement de Th. intermedium à la même période lors de 



CHAPITRE 5 

 
115 

l’année suivante est comprise entre ~750 et ~2500kg MS/ha, et domine cette fois-ci la biomasse 

d’adventices (ratio culture/adventices > 1, Fig. 5.7b). L’absence de mesures à la repousse sur les sites 

F1, F5, F7 (dispositifs détruits prématurément) où la flore adventive est fortement développée lors de 

l’implantation (~500 à ~2500 kg MS/ha) ne permet pas de conclure sur la capacité systématique de la 

culture à prendre le dessus et à contrôler les adventices l’année suivante lorsque le niveau de 

salissement initial est très élevé. Nous constatons que sur les parcelles maintenues la seconde année 

(F2,F3,F4,F6), la biomasse adventive présente en début de cycle n’a pas été réduite systématiquement 

mais que la culture s’est mieux développée. La poursuite des mesures sur les années suivantes est 

susceptible d’identifier plus clairement la réduction attendue de la biomasse d’adventices en raison 

d’une compétition progressive de la culture pour les ressources du système. Lors de l’année 

d’implantation, les ressources présentes en début de cycle peuvent être mieux valorisées par les 

adventices que par la culture dont le développement initial est lent et faible (Chapitre. 4).  

Figure 5.7. Biomasse de Th. intermedium en fonction de la biomasse d’adventices au début de l’élongation lors 

de l’année d’implantation (a) et de repousse (b). Les lignes pointillées rouges correspondent au ratio biomasse de 

Th. intermedium sur biomasse d’adventices = 1. 

 

 

Bien que les capacités de la culture à contrôler significativement la biomasse d’adventices en début de 

cycle ne soient pas démontrées, l’évolution du peuplement végétal a néanmoins impacté la 

composition floristique des communautés (Tableau 5.5). Sur l’ensemble des sites étudiés, la richesse 

spécifique a été réduite, en grande partie du fait de la disparition d’un grand nombre d’espèces 

dicotylédones, notamment printanières. Ceci témoigne de la compétitivité de Th. Intermedium vis-à-

vis de ces espèces qui se développent lors de la montaison de la culture principale. En revanche, les 

espèces graminées, vivaces ou annuelles, semblent se maintenir malgré une plus forte biomasse de 

Th. Intermedium. Cette évolution qualitative de la flore adventive peut être expliquée par une 

compétition plus importante de Th. intermedium pour les ressources (eau, azote, lumière) lors de 

l’année de repousse, et ce dès l’automne. Le maintien des graminées suggère notamment une 

compétition importante pour la lumière, où les espèces à croissance verticale et à développement 

rapide sont privilégiées. Ce phénomène correspond à un processus d’assemblage des communautés 

B. début d’élongation, année de repousse A. début d’élongation, année d’implantation 
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en réponse à un filtre d’habitat, réduisant la diversité des niches écologiques viables, sélectionnant les 

espèces par ‘convergence de traits’, et inhibant le développement d’autres en raison d’une 

compétition trop importante (Grime, 2006). Les résultats présentés dans le tableau 5.5 indique la 

capacité de la culture à réduire, lors de l’année de repousse, le développement des espèces telles que 

Papaver rhoeas, Viola tricolor, Lamium purpureum, Veronica persica, Stellaria media ou Chenopodium  

album, sans intervention de désherbage.  

 

Tableau 5.5. Composition floristique des prélèvements de biomasse d’adventices. Les graminées sont indiquées 

en gras, et les espèces vivaces en rouge. Les fréquences d’apparition correspondent à la présence de l’espèce au 

sein d’un quadrat parmi l’ensemble des quadrats observés. Richesse spécifique : nombre d’espèces présentes. 

AB : Agriculture Biologique. Conv : Agriculture Conventionnelle 

 

Les mesures effectuées à la floraison démontrent une réduction des situations avec des 

développements extrêmes d’adventices lors de l’année de repousse (F3, F6), mais une réduction 

significative et générale des adventices n’est pas observée. En effet, en année de repousse, les 

biomasses adventices sont systématiquement maintenues en dessous de 2,5 t MS.ha-1, alors qu’elles 

pouvaient dépasser 5 t MS.ha-1 en année d’implantation (Fig. 5.8). 

 Année d’implantation, stade début élongation 

Sites Très haute fréquence d’apparition (>80%) Haute fréquence d’apparition (>50%) 
Richesse 

spécifique  

F1 AB 
Holcus lanatus , Poa trivialis, Lolium 

multiflorum,  Veronica persica,  Stellaria 
media 

Apera spica-venti,  Papaver rhoeas,  
Senecio vulgaris  

22 

F2 Conv. 
Alopecurus myosuroides,  Veronica persica,  

Stellaria media 
Paturin,  Papaver rhoeas,  Viola tricolor,  

Lamium purpureum 
15 

F3 Conv. 
Veronica persica,  Stellaria media, Viola 

tricolor 
RGA,  Cerastium arvense,  Senecio 

vulgaris ,  Cardamine hirsute 
10 

F4 
Non 

labour 
Lolium perenne Poa trivialis, Geranium molle 15 

F5 Conv. 
Veronica persica,  Stellaria media,  

Chenopodium album,  Papaver rhoeas 
Lolium multiflorum,  Apera spica-venti ,  

Poa trivialis , Rumex 
13 

F6 Conv. Lolium perenne,  Mercurialis  
Capsella bursa-pastoris,  Sonchus 

arvensis,  Erigeron 
16 

F7 AB Arrhenatherum elatius , Holcus lanatus 
Veronica arvensis,  Chenopodium album,  

Apera spica-venti 
19 

Année  de repousse stade début élongation 

F2 Conv. Alopecurus myosuroides 
Poa trivialis,  Veronica persica,  Stellaria 

media 
9  

F3 Conv. Lolium perenne - 8  

F4 
Non 

labour 
Lolium perenne,  Poa trivialis -  7  

F6 Conv. Lolium perenne - 9  
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Figure 5.8. Biomasse de Th. intermedium en fonction de la biomasse d’adventices au stade floraison lors de 

l’année d’implantation (a) et de repousse (b). Les lignes pointillées rouges correspondent au ratio biomasse de 

Th. intermedium sur biomasse d’adventices = 1. 

 

Ces résultats doivent être interprétés avec précaution dans la mesure où la période floraison tardive 

de Th. intermedium implique que ces mesures reflètent l’état du peuplement végétal après le 15 juin 

chaque année (1300-1700 DJ), période où l’essentiel des espèces d’adventices a achevé son cycle de 

croissance. Si la compétitivité de la culture est plus forte à cette période en raison de son pic de 

croissance (Fig. 5.1), et peut effectivement diminuer le développement des adventices printanières, le 

développement du couvert entre l’année d’implantation et l’année de repousse est promoteur d’un 

double effet dans l’assemblage des communautés du peuplement végétal. Tel que décrit ci-dessus, il 

sélectionne d’une part les espèces adaptées par leur similarité fonctionnelle avec la culture (e.g. 

graminées pour l’accès à la lumière en hauteur), tout en favorisant d’autre part une ‘divergence de 

traits’ (Grime, 2006; Navas and Violle, 2009), également appelée ‘limitation de la similarité’ (Garnier 

and Navas, 2013) ou ‘complémentarité’ (Justes et al., 2014). Cette divergence de traits est ici 

particulièrement exprimée à travers la sélection et le maintien d’espèces dont le cycle grainier et le pic 

de croissance sont plus précoces que celui de la culture (Fig. 5.6; Cruz et al., 2010), limitant ainsi un 

phénomène de compétition trop exclusif. De ce fait, le développement des espèces à croissance rapide 

telles que Alopecurus myosuroides, Poa trivialis ou Lolium perenne pourrait s’avérer particulièrement 

favorisé (Robins and Bushman, 2020), limitant par la même occasion les capacités de contrôle de ces 

adventices par la culture. 
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3.4. Synthèse des conditions de culture sur le réseau et des productions réalisées 

Tableau 5.6. Synthèse des principaux de facteurs de croissance évalués et des performances observées. Les 

valeurs notées « - » correspondent à des mesures non disponibles. Les symboles donnés entre paranthèses 

correspondent à des estimations fiables mais non mesurées directement. Les légendes séparées par le symbole 

« / »  indiquent  une évolution entre l’année d’implantation et l’année de repousse suivante. 

 

Sites (* AB) 
Disponibilité 

azotée (kg N/ha) 

Disponibilité 
hydrique (% 

remplissage moyen 
de la RU) 

Développement 
adventices au stade « épi 

1 cm » lors de 
l’implantation (t MS/ha) 

Production de 
biomasse 

Légendes 

+++: >200 

++: 150-200 

+: <150 

+++: >70 

++: 50-70 

+: <50 

+++: >1.5 

++: 0.5-1.5 

+: <0.5 

++++: >15 

+++: >10 

++: 7.5-10 

+: <7.5 

F1* - - +++ (+) 

F2 +/++ ++/+ ++ +/++ 

F3 ++ ++ + ++/(+++) 

F4 +++ +++ + ++/++++ 

F5 - - ++ (+) 

F6 - - + - 

F7* - - +++ (+) 

F8 ++ +++ (+) +++/++++ 

F9 +++ ++ (+) ++/(+++) 

F10 +++ + (+) ++/+++ 

F11 ++/+++ +++/++ (+) ++/+++ 

F12 ++ ++ (+) ++/+++ 

 

Le tableau 5.6 ci-dessus nous permet d’identifier et de synthétiser les tendances générales suivantes : 

- Les productions de biomasse les plus faibles (< 7.5 tonnes de MS/ha) concernent les sites (F1, 

F2, F5, F7) présentant un développement important d’adventices (> 500kg MS/ha) 

- Lors de l’année d’implantation, la disponibilité des ressources et le contrôle des adventices est 

favorable à l’obtention des meilleures performances de production (> 10 tonnes de MS/ha ; 

F8), même si ces conditions ne sont pas suffisantes pour garantir ces performances (F4, F9, 

F11). D’autres facteurs doivent être pris en compte (e.g. méthode d’implantation, réussite de 

l’implantation, etc.), 

- La production de biomasse est systématiquement plus importante lors de la seconde année 

de production, et ce quelle que soient les conditions, 

- L’unique situation (F2) où la biomasse produite lors de l’année de repousse est inférieure à 10 

tonnes de MS/ha correspond à des conditions de culture défavorables, combinant le 
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développement d’adventices (> 500 kg MS/ha) et une disponibilité azotée et hydrique la plus 

faible du réseau d’essais, 

- Lors de l’année de repousse, les meilleures performances de production (F4, F8) 

correspondent aux situations les plus favorables en termes de disponibilité hydrique 

(remplissage moyen de la réserve utile sur la saison de croissance > 70%).  

4. Conclusion  

Dans les situations géographiques testées, la dynamique de croissance implique une double 

conséquence : une faible compétitivité de la culture vis-à-vis des adventices en début de cycle, et une 

exposition au déficit hydrique en fin de cycle, préjudiciable également à la nutrition minérale.  

Le pic de croissance et la production de biomasse particulièrement exposés aux sécheresse estivales 

(disponibilité hydrique et minérale faible) questionnent le développement de ce type de culture dans 

des régions où les aléas climatiques et les périodes de sécheresse sont de plus en plus fréquents et 

intenses. Cette dynamique défavorable peut être compensée par une meilleure efficience d’utilisation 

des ressources, diminuant ainsi les besoins critiques de la culture pendant les phases de croissance 

successives. Lors de la repousse, l’exemple de la production de biomasse sur le site F10 (entre 10 et 14 

tonnes de matière sèche par hectare malgré le cumul de pluviométrie inférieur à 350mm sur l’année) 

témoigne des capacités de résistance de la plante en conditions sèches.  

Les performances fonctionnelles de la culture apparaissent fortement associées au développement 

physiologique de la plante, caractérisé par une période de fonctionnement sub-optimal pour les 

peuplements en phase d’implantation. L’évolution du système racinaire (Chapitre 3) et de la densité 

de talles dans le peuplement indiquent des changements de caractéristiques du couvert, rendant une 

comparaison « toute chose égale par ailleurs » entre deux peuplements d’âges différents peu 

pertinente. Dans les parties souterraines, le volume de sol exploré, les réserves racinaires, et la 

modification des conditions de vie dans le sol, doivent modifier les conditions de croissance de la 

culture dans le temps. Pour les parties aériennes, la production de nouvelles talles issue de rhizomes 

ou du plateau de tallage modifie de fait la densité du couvert. La production foliaire, associée à la 

production de méristèmes, impacte la surface photosynthétique utile ainsi que la consommation de 

nutriments et d’eau. L’évaluation précise du couvert lors de stades précoces (automne, sortie d’hiver) 

suivants l’implantation ou la reprise de végétation, pourrait représenter un paramètre utile pour 

l’estimation du potentiel de production lors du cycle grainier suivant, et permettrait d’optimiser le 

pilotage technique (e.g. fertilisation, fauche, désherbage), en lien avec le potentiel considéré et 

l’identification du risque de compétition intra et interspécifique.  

Cette évolution du peuplement implique deux perceptions très différentes du couvert végétal en 

fonction de l’utilisation envisagée. Dans la perspective d’une installation de longue durée (> 3 ans), les 

interactions de compétition intra-spécifique au sein du couvert doivent être intégrées dans la stratégie 

d’implantation. A l’inverse, dans la perspective d’utilisation défendue ici, l’intérêt d’une implantation 

de courte durée (<3 ans) repose essentiellement sur le développement rapide et réussi du couvert 

pour atteindre un peuplement fonctionnel quant à l’acquisition et la valorisation des ressources du 

système. Dans ce sens, l’étude des conditions d’implantation est indispensable pour améliorer les 

performances précoces de la culture, et réduire l’hétérogénité forte de la production intra et inter 

sites. A l’instar du développement de certaines flores adventives décrites plus haut, le cycle tardif et la 

désynchronisation entre la croissance et l’offre pédoclimatique offre une opportunité très importante 

pour concevoir des implantations de cultures associées (e.g. graminées-légumineuses), capables de 

faciliter la gestion des bioagresseurs, du sol et de la disponibilité en nutriments (Duchene et al., 2017). 

L’intégration d’une culture associée (éphémère ou permanente, annuelle ou pérenne) permettrait 
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également de concevoir un système plus attractif en améliorant la productivité totale du peuplement, 

tamponnant les variations de production d’une des espèces considérées, et diminuant le risque associé 

à la première année d’implantation de Th. intermedium. 
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Chapitre 6. Rendement en grains  

 

Ce chapitre analyse l’élaboration du rendement et identifie les principaux facteurs explicatifs des 

performances obtenues. Les composantes du rendement sont utilisées pour appréhender l’architecture 

du rendement en grains. Les conditions de croissance (eau, azote, température et rayonnement) lors 

des phases végétatives, d’élongation, et de remplissage des grains sont évaluées d’après leur influence 

positive ou négative sur l’élaboration du rendement.    
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1. Introduction 

La possibilité de produire et de valoriser du grain est un élément clé pour définir la valeur économique 

des ‘céréales vivaces’. Ces céréales sont intéressantes dans l’optique de diversifier les systèmes de 

grandes cultures, où les cultures annuelles sont dominantes, et d’améliorer leurs performances 

environnementales. Parmi les avantages attendus, la séquestration du carbone, la protection des sols, 

une meilleure utilisation des ressources hydriques et minérales et la réduction des phénomènes de 

lixiviation pourraient être particulièrement bénéfiques à la durabilité et à la résilience des 

agroécoystèmes (Pimentel et al., 2012; Ryan et al., 2018). La domestication directe de populations de 

Th. intermedium [(Host) Barkworth & D.R.Dewey] est prometteuse. Parente des céréales Triticum spp., 

elle est capable d’assurer une production de grains pluriannuelle utilisable pour l’alimentation 

humaine (DeHaan et al., 2018; DeHaan and Ismail, 2017). Hexaploïde à pollinisation croisée, cette 

graminée rhizomateuse possède une inflorescence en épi, composée de multiples épillets sessiles, 

chacun composé de plusieurs fleurons de structure comparable aux céréales cultivées (caryopse 

entouré de deux glumelles, lemme et paléole). La fertilité variable de ces épis (Larson et al., 2019) et 

les indices de récolte très faibles (Cattani and Asselin, 2018) impliquent une productivité fortement 

pénalisée par une allocation des ressources peu dirigée vers la production grainière et par 

l’hétérogénéité de celle-ci. Parmi une collection plus vaste de graminées fourragères vivaces, Th. 

intermedium a néanmoins été identifée pour son potentiel agronomique (taille initiale et récoltabilité 

des grains, et vigueur à la repousse). L’espèce présente également une forte capacité de tallage, qui 

peut partiellemment compenser la fertilité de ses épis. Un travail de sélection et d’amélioration 

végétale a débuté sur l’espèce Th. intermedium en 1988 au Rodale Research Center (Kutztown, PA, 

USA ; (Wagoner, 1990)), poursuivi depuis 2003 à The Land Institute (Salina, KS, USA ; (DeHaan et al., 

2018)). Indépendamment du recours récent aux outils de génotypage pour améliorer la 

compréhension génomique des comportements phénotypique observés, les cycles de sélection sur les 

traits agronomiques ciblés (nombre de grains par épi, poids des grains, égrainage, etc.) ont permis une 

nette amélioration des principales composantes du rendement. Comparativement au matériel 

génétique original, les populations issues du cycle 5 de sélection présentent, en pépinière, des 

rendements par épi plus élevés de 143%, et une masse par graine supérieure de 60% en comparaison 

à la population originelle (DeHaan et al., 2018).  

Malgré ces progrès, les rendements en grains observés au champ dépassent rarement 1 à 1.5 t. MS/ha 

(Hunter et al., 2020; Jungers et al., 2017; Tautges et al., 2018) et demeurent largement inférieurs aux 

potentiels atteints par les céréales annuelles. Malgré une valorisation du grain potentiellement 

meilleure que pour les céréales annuelles, du fait d’une valeur nutritionnelle intéressante et des 

spécificités apportées (mode de production vertueux, typicité...), augmenter la productivité en grain 

de ces céréales vivaces est un enjeu déterminant pour leur insertion dans les systèmes de culture. Bien 

que le processus de sélection ne détecte à ce jour pas d’opposition forte entre la progression des 

rendements en grains et la vigueur à la repousse (DeHaan et al., 2018), les potentiels de rendement 

plus faibles illustrent un processus d’évolution divergeant entre les plantes annuelles et vivaces, 

caractérisé par un compromis entre l’effort réalisé pour la reproduction sexuée et celui pour assurer 

les fonctions de survie et de pérennité (González-Paleo et al., 2016; Vico et al., 2016). Par ailleurs, les 

rendements en grains de Th. intermedium observés sont généralement maximaux les premières 

années de culture (2-3 ans) avant de décliner rapidement (Jungers et al., 2017; Tautges et al., 2018). 

Les causes de ce déclin sont multiples et incluent des enjeux techniques de gestion (e.g. densité du 

couvert,  compétitions entre les parties végétatives et reproductives) et des limitations génétiques et 

physiologiques (Frahm et al., 2018; Hunter et al., 2020; Jungers et al., 2017). 
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Introduire Th. intermedium pendant quelques années (3-4 ans) dans une rotation céréalière 

permettrait de valoriser au maximum la production en grains, tout en répondant aux nombreux enjeux 

formulés aujourd’hui pour la protection des sols et de l’eau et la diversification des assolements 

(Kremen and Miles, 2012). Cependant, son intégration dans les systèmes de culture reste aujourd’hui 

compromise par une forte variabilité des rendements en grain obtenus d’une situation à l’autre et un 

manque de connaissances quant aux facteurs influençant cette production (Dick et al., 2018; 

Fernandez et al., in press; Hunter et al., 2020; Jungers et al., 2017; Pugliese et al., 2019; Tautges et al., 

2018; Zimbric et al., 2020). L’influence des conditions environnementales de croissance est en effet 

peu étudiée et circonscrite à l’environnement d’étude, de facto, centrée sur les conditions nord-

américaines. La disponibilité des ressources azotée et hydrique étant les principaux facteurs limitants 

des systèmes de grandes cultures, l’évaluation de réponses de la culture à différents contextes de 

croissance en termes de sol, de fertilisation, et d’offre climatique est une priorité. 

Afin d’étudier le potentiel d’utilisation de Th. intermedium dans le cadre d’une rotation de cultures 

au sein des systèmes de production d’Europe de l’Ouest (systèmes céréaliers ou systèmes de 

polyculture élevage), ce travail a pour objectif de définir les principaux facteurs explicatifs des faibles 

rendements en grains au cours des deux premières années de production. Pour cela, ce travail pose 

les questions suivantes : i) Quelle allocation des ressources pour la production de grains ? ii) Quelle 

contribution des composantes du rendement sur le potentiel de production iii) Quelle influence des 

conditions de croissance (eau, azote, température et rayonnement) au cours des phases de croissance 

(phase végétative, élongation, remplissage) sur l’allocation des ressources et les composantes du 

rendement ?  

2. Matériel & Méthodes  

2.1. Caractéristiques des sites et variables étudiées 

Ce travail s’appuie sur un réseau de parcelles comprenant 8 sites d’expérimentations menées en plein 

champ, implantés du 5 septembre au 19 octobre 2017 (6 parcelles) et le 18 septembre 2018 (2 

parcelles). Une population de Th. intermedium (Cycle 3), sélectionnée et multipliée par The Land 

Institute (Salina, KS, USA, thelandinstitute.org), baptisée Kernza© a été implantée sur l’ensemble des 

sites à une densité de 18 kg/ha. Les principales caractéristiques des sites sont données dans le Tableau 

6.1. Sur 3 sites, seul un traitement, représentant une pratique moyenne (chapitre 5), est suivi au cours 

des deux années. A l’inverse, plusieurs niveaux de fertilisation au printemps sont testés sur le site F8 

de l’Université de Gembloux (3 modalités, 0, 50 et 100 kg N/ha, répétées sur 4 blocs) lors des deux 

années de production. Lors de l’année de repousse, plusieurs modalités sont également testées sur les 

sites F3 (2 modalités, 50 et 100 kg N/ha, répétées 4 fois), F4 (2 modalités, 50 et 100 kg N/ha, répétées 

sur 3 blocs), et F11 (2 modalités, 0 et 100 kg N/ha, répétées sur 4 blocs). Le site F9 intègre deux régimes 

hydriques (irrigué non limitant et pluvial) sur lequel une pratique commune de fertilisation est 

appliquée (Tableau 6.1 ; Annexe 3). Dans l’analyse des rendements, ces différents traitements sont 

intégrés par le biais d’un modèle d’équations structurelles (SEM) pour enrichir la gamme de variations 

des conditions de disponibilité en azote étudiées sur l’ensemble du réseau. 
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 Tableau 6.1. Caractéristiques principales des sites étudiés. La phase végétative correspond à la période post-semis (implantation) ou post-récolte (repousse) jusqu’à l’initiation 

de l’élongation (fin mars). La phase d’élongagtion est considéré jusqu’à la floraison. La phase de remplissage représente la période entre la floraison et la réco 

Sites 

GPS Caractéristiques des sols 
Sowing 

date Long. Lat. Texture pH 
MO 
(%) 

Estimated RU 
(mm) 

F2 5.1251 45.4250 Limon 7.6 2.1 50 20/09/2017 

F3 5.0920 45.2746 
Limono-
sableux 

6.7 1.9 80 18/09/2018 

F4 5.1433 45.3323 Limon sableux 6.8 2.4 208 05/09/2017 

F8 4.7063 50.5664 Limon 7.4 1.6 215 22/09/2017 

F9 5.0419 45.4350 Sableux 6.7 1.7 85 18/09/2018 

F10 3.5130 45.4638 
Limon 

argileux 
8.3 2.8 160 19/10/2017 

F11 1.8320 48.9176 
Limon sableux 

calcaire 
8.3 2.7 140 07/09/2017 

F12 4.1628 49.1955 Limon calcaire 8.1 1.4 144 21/09/2017 

 

Année d’implantation Année de repousse 

Phase végétative Phase élongation Phase remplissage Phase végétative Phase élongation Phase remplissage 
∑DJ 
(°C) 

∑PP 
(mm) 

∑RAD 
(J/cm²) 

∑DJ 
(°C) 

∑PP (mm) 
∑RAD 

(J/cm²) 
Fertilisation 

(kg N/ha) 
∑DJ 
(°C) 

∑PP 
(mm) 

∑RAD 
(J/cm²) 

∑DJ 
(°C) 

∑PP 
(mm) 

∑RAD 
(J/cm²) 

∑DJ 
(°C) 

∑PP 
(mm) 

∑RAD 
(J/cm²) 

Fertilisation 
(kg N/ha) 

∑DJ 
(°C) 

∑PP 
(mm) 

∑RAD 
(J/cm²) 

F2 965 147 91068 1885 455 179479 50 549 75 103727 1497 223 182101 1724 314 184833 50 736 6 99363 

F3 1192 279 90154 1707 336 17756 50/100 1123 89 104021 - - - - - - - - - - 

F4 1013 224 91068 1527 431 179479 50 1120 36 103727 1406 289 174432 1612 336 169878 50/100 1129 84 98567 

F8 806 254 87375 1574 293 164456 0/50/100 1046 59 114109 1173 210 128781 1549 392 166902 0/50/100  821 59 97720 

F9 1192 225 91068 1610 411*/339 179480 120 959 26 103728 - - - - - - - - - - 

F10 496 63 66356 1596 240 172396 80 1234 70 101506 1439 110 202374 1563 147 182263 80 1116 73 102888 

F11 1116 306 76155 1574 455 173096 50 964 13 95021 1306 190 161154 1624 327 172612 0/100 1062 55 97192 

F12 859 204 75879 1538 312 181693 50 1129 39 100186 1221 143 164949 1570 244 174498 50 895 44 93725 

* situation irriguée sur le site F9 
Les sites F1, F5, F6 et F7 discutés dans le chapitre précédent ne sont pas intégrés dans ce chapitre en raison de l’absence de récolte de grains sur ces sites 
∑DJ (°C) : somme de dégré-jours - ∑PP (mm) : cumul des précipitations - ∑RAD (J/cm²) : cumul du rayonnement 
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2.2. Biomasse, rendement, indice de récoltes et composantes de rendement 

Sur chacun des sites, des prélèvements sont réalisés à la récolte pour mesurer la biomasse aérienne 

roduite et le rendement en grains. Pour chaque période d’échantillonage, les prélèvements sont 

réalisées 2 fois sur chaque modalité répétée en blocs (F3, F4, F8, F11). Sur les sites n’étudiant pas de 

traitement factoriel répété, 8 à 12 prélèvements sont réalisés sur l’ensemble du site à chaque 

échantillonnage (F2, F10, F12). En plus de la biomasse à la récolte et du rendement-grain, les 

différentes composantes du rendement (densité d’épis.m-², nombre de grains.épi-1, nombre de 

grains.m-², poids de mille grains (PMG)) sont mesurées sur les sites F2, F3, F4, F8, F9 et F10, ainsi que 

les biomasses aériennes totales à la floraison pour les calculs de remobilisation des ressources pour la 

production de grains post floraison. Les données sont collectées pendant l’année d’implantation et 

l’année de repousse. Les prélèvements de biomasse ont été réalisés sur une surface de 0.25m², en 

coupant toute la biomasse au-dessus de 5 cm du sol et en séparant les pailles des épis. Les épis sont 

comptés. La biomasse fraiche est ensuite mise à l’étuve à 80°C pendant 48h avant d’être pesée. La 

biomasse totale est obtenue en additionnant la matière sèche (MS) de pailles et d’épis. 

Après une première pesée, les épis sont ensuite battus et les grains décortiqués. Les grains nus sont 

de nouveau placés à l’étude pendant 48h à 60°C puis pesés. L’indice de récolte (IR) est calculé tel que :  

𝐼𝑅 =  
𝑀𝑆 𝑔𝑟𝑎𝑖𝑛𝑠

𝑀𝑆 𝑏𝑖𝑜𝑚𝑎𝑠𝑠𝑒 𝑡𝑜𝑡𝑎𝑙𝑒 
 

Les rendements grains à 15% d’humidité sont obtenus tel que : 

𝑅𝑒𝑛𝑑𝑒𝑚𝑒𝑛𝑡 𝑔𝑟𝑎𝑖𝑛 (𝑘𝑔. ℎ𝑎−1) = 𝑀𝑆 𝑔𝑟𝑎𝑖𝑛𝑠 (𝑘𝑔. ℎ𝑎−1) × 1,15 

Pour chaque échantillon, cent grains sont comptés puis pesés à nouveau. Le PMG est ensuite obtenu 

tel que : 

𝑃𝑀𝐺 (𝑔) = 𝑀𝑆 100𝑔𝑟𝑎𝑖𝑛𝑠 × 10 

Par mètre carré, la densité d’épis, le nombre de grain, et le nombre de grains.épi-1 sont calculés de la 

manière suivante pour chaque prélèvement de 0.25m²: 

𝐷𝑒𝑛𝑠𝑖𝑡é 𝑑′é𝑝𝑖𝑠(. 𝑚−2) = 𝑛𝑜𝑚𝑏𝑟𝑒 𝑑′é𝑝𝑖𝑠 𝑠𝑢𝑟 0,25𝑚² × 4  

𝑁𝑜𝑚𝑏𝑟𝑒 𝑑𝑒 𝑔𝑟𝑎𝑖𝑛𝑠.𝑚−2 = 
𝑟𝑒𝑛𝑑𝑒𝑚𝑒𝑛𝑡 𝑔𝑟𝑎𝑖𝑛𝑠 × 102

𝑃𝑀𝐺
 

𝑁𝑜𝑚𝑏𝑟𝑒 𝑑𝑒 𝑔𝑟𝑎𝑖𝑛𝑠. é𝑝𝑖−1 = 
𝑁𝑜𝑚𝑏𝑟𝑒 𝑑𝑒 𝑔𝑟𝑎𝑖𝑛𝑠.𝑚−2

𝐷𝑒𝑛𝑠𝑖𝑡é 𝑑′é𝑝𝑖𝑠
 

La remobilisation participant à la production de grains est évaluée tel que : 

𝑅𝑒𝑚𝑜𝑏𝑖𝑙𝑖𝑠𝑎𝑡𝑖𝑜𝑛 =  
𝑀𝑆 𝑔𝑟𝑎𝑖𝑛𝑠

𝐵𝑖𝑜𝑚𝑎𝑠𝑠𝑒 𝑡𝑜𝑡𝑎𝑙𝑒 à 𝑙𝑎 𝑟é𝑐𝑜𝑙𝑡𝑒 − 𝐵𝑖𝑜𝑚𝑎𝑠𝑠𝑒 𝑡𝑜𝑡𝑎𝑙𝑒 à 𝑙𝑎 𝑓𝑙𝑜𝑟𝑎𝑖𝑠𝑜𝑛
 

2.3. Conditions de croissance 

Les conditions de croissance (eau, azote, température et rayonnement) sont chacune reportées sur les 

deux années de production (implantation et repousse) et distinctement lors des périodes végétatives 

(période post-semis/post-récolte jusqu’au stade d’élongation), d’élongation (jusqu’à la floraison), et 

de remplissage des grains (jusqu’à la récolte). Les données journalières de température (°C), de 
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précipitation (mm) et de rayonnement incident (J/cm²) sont collectées à partir des stations 

météorologiques sur les stations de recherche ou à partir des stations Météo France les plus proches 

des sites.  

2.3.1. Accumulation de températures 
D’après les travaux de Ansquer et al. (2009), le calcul des degrés-jour, en base 0°C, est réalisé de la 

manière suivante, à partir du 1er février chaque année : 

𝑇𝑚𝑜𝑦(𝑖) =  
𝑇𝑚𝑎𝑥(𝑖) − 𝑇𝑚𝑖𝑛(𝑖)

2
 

𝐷𝐽(𝑖) =  𝑇𝑚𝑜𝑦(𝑖) − 𝑇𝑏𝑎𝑠𝑒 

 

2.3.2. Indicateur de la fourniture azotée disponible 
Conformément au raisonnement appliqué dans le chapitre précédent (Chapitre 5, section 2.4), un 

potentiel de fourniture azotée est déterminé lors de l’année d’implantation et de repousse de la 

manière suivante : 

∎ 𝑰𝒏𝒅𝒊𝒄𝒂𝒕𝒆𝒖𝒓 𝑵 𝒅𝒊𝒔𝒑𝒐 𝒍𝒐𝒓𝒔 𝒅𝒆 𝒍′𝒂𝒏𝒏é𝒆 𝒅′𝒊𝒎𝒑𝒍𝒂𝒏𝒕𝒂𝒕𝒊𝒐𝒏 (𝒌𝒈 𝑵/𝒉𝒂) = 𝑅𝑆𝐻 + 𝐹𝑒𝑟𝑡𝑖 + 𝑀ℎ 

 

𝑜ù 𝑴𝒉 = ∑
3,287

(𝐴 + 200) × (0,3 × 𝐶𝑎𝐶𝑂3 + 200) × 𝑒(0,115×𝑡°𝑖−10)
 × 𝑁𝑡 × 𝑑𝑎 × 𝑒 × 1000 × 1,3

𝑖=𝑅𝑆𝐻+1

𝑖= 𝑟é𝑐𝑜𝑙𝑡𝑒 𝑛

 

 

∎ 𝑰𝒏𝒅𝒊𝒄𝒂𝒕𝒆𝒖𝒓 𝑵 𝒅𝒊𝒔𝒑𝒐 𝒍𝒐𝒓𝒔 𝒅𝒆 𝒍′𝒂𝒏𝒏é𝒆 𝒅𝒆 𝒓𝒆𝒑𝒐𝒖𝒔𝒔𝒆 (𝒌𝒈 𝑵/𝒉𝒂) 𝑵 = 𝐹𝑒𝑟𝑡𝑖 + 𝑀ℎ 

 

𝑜ù 𝑴𝒉 = ∑
3,287

(𝐴 + 200) × (0,3 × 𝐶𝑎𝐶𝑂3 + 200) × 𝑒(0,115×𝑡°𝑖−10)
 × 𝑁𝑡 × 𝑑𝑎 × 𝑒 × 1000 × 1,3

𝑖=1𝑒𝑟𝑠𝑒𝑝𝑡𝑒𝑚𝑏𝑟𝑒

𝑖= 𝑟é𝑐𝑜𝑙𝑡𝑒 𝑛+1

 

 

𝑜ù 

{
 
 
 

 
 
 
𝒕°𝒊 ∶ 𝑡𝑒𝑚𝑝é𝑟𝑎𝑡𝑢𝑟𝑒 𝑗𝑜𝑢𝑟𝑛𝑎𝑙𝑖è𝑟𝑒 𝑚𝑜𝑦𝑒𝑛𝑛𝑒

𝐴: 𝑡𝑒𝑛𝑒𝑢𝑟 𝑒𝑛 𝐴𝑟𝑔𝑖𝑙𝑒 (%o)

𝑪𝒂𝑪𝑶𝟑: 𝑡𝑒𝑛𝑒𝑢𝑟 𝑒𝑛 𝑐𝑎𝑙𝑐𝑎𝑖𝑟𝑒 𝑡𝑜𝑡𝑎𝑙𝑒 (%o)
𝑵𝒕: 𝐴𝑧𝑜𝑡𝑒 𝑡𝑜𝑡𝑎𝑙 (%o)

𝒅𝒂: 𝑑𝑒𝑛𝑠𝑖𝑡é 𝑎𝑝𝑝𝑎𝑟𝑒𝑛𝑡𝑒

𝒆: é𝑝𝑎𝑖𝑠𝑠𝑒𝑢𝑟 𝑑𝑒 𝑙′ℎ𝑜𝑟𝑖𝑧𝑜𝑛 (𝑑𝑚) = 3

 

 

2.3.3. Indicateur de la ressource hydrique disponible 
Conformément au raisonnement appliqué dans le chapitre précédent (Chapitre 5, section 2.5), un 

indicateur de disponibilité hydrique déterminé lors de l’année d’implantation et de repousse de la 

manière suivante : 

𝑅é𝑠𝑒𝑟𝑣𝑒 𝑢𝑡𝑖𝑙𝑒: 𝑅𝑈𝑖 = 𝑅𝑈𝑖−1 + (𝑃𝑃 − 𝐸𝑇𝑀 ×  𝐾𝑐), 𝑜ù 𝑅𝑈𝑖 ∈  [0; 𝑅𝑈𝑚𝑎𝑥]  
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𝑜ù {

𝑷𝑷 ∶ 𝑝𝑟é𝑐𝑖𝑝𝑖𝑡𝑎𝑡𝑖𝑜𝑛𝑠 𝑗𝑜𝑢𝑟𝑛𝑎𝑙𝑖è𝑟𝑒𝑠

𝑬𝑻𝑴: 𝐸𝑣𝑎𝑝𝑜𝑡𝑟𝑎𝑛𝑠𝑝𝑖𝑟𝑎𝑡𝑖𝑜𝑛 𝑚𝑎𝑥

𝑲𝒄: 𝐶𝑜𝑒𝑓𝑓𝑖𝑐𝑖𝑒𝑛𝑡 𝑐𝑢𝑙𝑡𝑢𝑟𝑎𝑙

𝑹𝑼𝒎𝒂𝒙: 𝑅é𝑠𝑒𝑟𝑣𝑒 𝑢𝑡𝑖𝑙𝑒 𝑚𝑎𝑥

 

La RUi est ensuite déterminée en proportion de la réserve facilement utilisable totale (𝑅𝐹𝑈 =

𝑅𝑈𝑚𝑎𝑥 𝑥 0,6), et permet le calcul de l’indicateur de stress Ks (Allen and Food and Agriculture 

Organization of the United Nations, 1998). 

{
𝑆𝑖 𝑅𝑈𝑖  ≥  𝑅𝐹𝑈;𝐾𝑠𝑖 = 1

𝑆𝑖 𝑅𝑈𝑖 < 𝑅𝐹𝑈 ;𝐾𝑠𝑖 = 
𝑅𝑈𝑖

𝑅𝐹𝑈

 

Le volume proportionnel moyen de remplissage de la RFU sur l’ensemble de la période de croissance 

(sortie hiver - récolte) est ensuite calculé tel que :  

𝑅𝑒𝑚𝑝𝑙𝑖𝑠𝑠𝑎𝑔𝑒 𝑚𝑜𝑦𝑒𝑛 𝑑𝑒 𝑙𝑎 𝑅𝐹𝑈:𝑅𝑚𝑅𝐹𝑈 

𝑅𝑚𝑅𝐹𝑈 (%) =  
∫ 𝑓(𝐾𝑠𝑖
𝑟é𝑐𝑜𝑙𝑡𝑒

𝑝𝑟𝑖𝑛𝑡𝑒𝑚𝑝𝑠
) 𝑑(𝐾𝑠𝑖) 

∑ 𝑖𝑛
𝑖=0

𝑥100 

 

2.4. Analyses statistiques  

2.4.1. Validation des facteurs du jeu de données 
Toutes les analyses ont été réalisées avec le logiciel R (R Core Team, 2018). Après validation des 

conditions de normalité du jeu de données, et transformation de la variable de rendement au 

logarithme, deux modèles linéaires mixtes (package lmer ; Kuznetsova et al., 2019) ont été utilisés pour 

valider l’existence d’un effet des composantes de rendement, et des conditions de croissance sur les 

rendements obtenus (alpha=0,05). Pour chaque modèle, l’année, le site étudié et les blocs sont 

intégrés comme facteurs aléatoires. 

Le Modèle 1 teste l’effet des différentes composantes du rendement sur le rendement final. 

Modèle 1 : log10(𝑟𝑒𝑛𝑑𝑒𝑚𝑒𝑛𝑡)~  𝐷𝑒𝑛𝑠𝑖𝑡é 𝑑
′é𝑝𝑖𝑠 ∗ 𝑁𝑜𝑚𝑏𝑟𝑒 𝑑𝑒 𝑔𝑟𝑎𝑖𝑛𝑠. é𝑝𝑖−1 ∗ 𝑃𝑀𝐺 +

(1|𝑆𝑖𝑡𝑒/𝑟é𝑝é𝑡𝑖𝑡𝑖𝑜𝑛) + (1|𝐴𝑛𝑛é𝑒) 

Le modèle 2 teste l’effet des conditions environnementales sur le rendement final. 

Modèle 2 : log10(𝑟𝑒𝑛𝑑𝑒𝑚𝑒𝑛𝑡)~ ∑𝐺𝐷𝐷 ∗ ∑𝑅𝐴𝐷 ∗ 𝑅𝑚𝑅𝐹𝑈 ∗ 𝑁 + (1|𝑆𝑖𝑡𝑒/𝑟é𝑝é𝑡𝑖𝑡𝑖𝑜𝑛) +

(1|𝐴𝑛𝑛é𝑒) 
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Le tableau suivant indique les résultats des effets de premier ordre des trois modèles  

Facteurs Num DF Den DF F value P-value 
Modèle 1 

Composantes 
du 

rendement 

Densité d’épis 1 134.92 239.29 < 0.001 *** 

Nombre de 
grains/épi 

1 133.70 150.35 < 0.001 *** 

PMG 1 135.10 93.02 < 0.001 *** 

Modèle 2 

Conditions 
de croissance 

GDD 1 75.86 7.25 < 0.01 ** 

RAD 1 23.19 3.74 < 0.1 . 

RmRFU 1 22.60 9.49 < 0.01 ** 

N  1 63.10 6.66 < 0.05 * 

 

Tableau 6.2. Significativité des effets de premier ordre liés aux composantes du rendement, et aux conditions de 

croissance sur le rendement en grains mesuré. 

 

La totalité des facteurs ayant un effet significatif sur le rendement en grains sont conservés et utilisés 

dans l’analyse PLS-PM. Compte-tenu de l’effet très proche de la significativité du rayonnement (p-value 

= 0.065), celui-ci est également conservé dans l’analyse. 

2.4.2. Partial Least Squares Path Modelling (PLS-PM) 
L’analyse PLS-PM (package plspm ; Sanchez, 2013), également appelée “path analysis” ou « régression 

des moindres carrés partiels », permet l’évaluation simultanée des effets directs et indirects des 

variables sur le rendement en grains, en intégrant des relations de causalités entre les variables 

données. La méthode PLS-PM utilise un algorithme itératif sur les bases d’une analyse 

multidimensionnelle en composantes principales et effectue des régressions linéaires entre ces 

composantes. Comme d’autres modèles d’équations structurelles (SEM), l’analyse PLS-PM requiert la 

définition a priori d’un diagramme de causalité descendante (effet récursif impossible) entre les 

variables du modèle, construit à partir d’hypothèses et de connaissances préexistantes (Grace, 2006). 

L’ajustement par itérations des multiples coefficients de relation a démontré la capacité des analyses 

par SEM à révéler des effets et tendances non observés dans des analyses uni- et bivariées classiques, 

où les hypothèses des modèles statistiques reposent sur une distribution de l’erreur a priori et non sur 

des liens de causalité. L’utilisation des moindres carrés partiels pour les calculs de régression permet 

également de mieux gérer la colinéarité des prédicteurs et n’implique pas que ceux-ci soient fixes. Un 

atout particulier de ce type d’analyse est la possibilité de définir des variables ‘latentes’ ou ‘manifestes’ 

(Sanchez, 2013). Classiquement, les variables manifestes correspondent à des données observées ou 

mesurées. A l’inverse, les variables latentes ne sont pas observées directement mais sont estimées 

d’après d’autres variables mesurées (indicateurs). La contribution de chaque indicateur pour la 

définition de la variable latente à laquelle il est rattaché est donnée par un coeficient variant entre 0 

et 1. Les valeurs proches de 0 indiquent que l’indicateur apporte peut de variabilité et défini peu 

l’influence de la variable latente. Les valeurs proches de 1 indiquent que l’indicateur participe très 

fortement à la variabilité et à l’influence de la variable latente à laquelle il est rattaché.  
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Figure 6.1. Diagramme des relations de causalité du modèle PLS-PM. Les flèches indiquent l’influence possible 

des paramètres du modèle sur un autre. Les flèches vertes correspondent à l’influence des conditions de 

croissance (rectangles verts) sur le rendement, ses composantes (rectangles bleus). Les flèches bleues 

correspondent à l’influence des composantes du rendement. Chacun des facteurs de croissance (eau, azote, 

température, rayonnement) est caractérisé par une estimation de sa variabilité lors des périodes végétative, 

d’élongation et de remplissage des grains. 

 

La structure initiale de causalité du modèle (Fig. 6.1) a été déterminée d’après l’hypothèse d’un 

développement séquentiel des différentes composantes du rendement (Abel et al., 2017), où les 

composantes les plus tardives sont affectées par les composantes les plus précoces, mais ne les 

affectent pas en retour (unidirectionalité des relations de causalité). Le rendement en grains est 

considéré comme étant fonction du nombre d’épis, dun nombre de grains et de la masse de grains 

(Altendorf, 2020; Cattani and Asselin, 2018; Hunter et al., 2020). Quatre variables latentes sont 

déterminées pour caractériser les conditions de croissance (azote, eau, température, rayonnement), 

chacune intégrant 3 indicateurs que sont les 3 phases de croissances étudiées (végétative, élongation, 

remplissage). Chacune de ces variables peut affecter les composantes du rendement et l’indice de 

récolte. Avant la réalisation de l’analyse, toutes les variables ont été standardisées (package scale ; 

Wickham et al., 2020) afin de permettre une comparaison directe des différents coefficients. 

L’ajustement et la validation du modèle sont réalisés suivant une procédure de ré-échantillonnage 

(bootstrap). 
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3. Résultat 

3.1. Indice de récolte 

Les indices de récolte de Th. intermedium mesurés sont en moyenne de 11,3% de la biomasse totale 

(Fig. 6.2), et donc bien inférieurs aux indices habituellement observés sur des cultures céréalières (~35-

50% ; Unkovich et al., 2010). Ils se rapprochent en revanche des indices de récolte mesurés sur 

certaines graminées fourragères porte-graine (généralement comprises entre 5 et 20 %) (e.g. Lolium 

multiflorum ; Simić et al., 2009). Les sites F2, F3, F4 et F8 indiquent des indices de récoltes supérieures 

à la moyenne lors de l’année d’implantation, et correspondant globalement à une production d’épis 

et de grains par m² plus importante (Fig. 6.4a,c). L’indice de récolte diminue lors de l’année de repousse 

du fait d’une augmentation plus importante de la biomasse aérienne totale que du rendement en 

grains (Chapitre 5 ; Fig. 6.5). 

Figure 6.2. Indice de récolte lors de l’année d’implantation (en rouge) et lors de l’année de repousse (en bleu). Les 

sites ayant été implantés en 2018 (F3 et F9) ne disposent pas de mesure concernant l’année de repousse. 

3.2. Composantes du rendement 

Le diagramme des coefficients de relations (Fig. 6.3) représente les effets en cascade des différentes 

variables impactant le rendement en grains. L’effet d’une variable sur le rendement peut être direct 

ou indirect via l’effet sur des variables intermédiaires. L’effet total peut être considéré comme le cumul 

des effets directs et indirects.  
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Figure 6.3. Diagramme des coefficients de relation (rectangles) du modèle PLS-PM. Les flèches vertes indiquent 

une influence des facteurs de croissance. Les flèches blueus indiquent une influence des composanets du 

rendement. Les coefficients en rouge indiquent les corrélations négatives. Les coefficients de relation non 

significatifs ne sont pas représentés. Les coefficients de contribution de chaque période de croissance considérée 

sont donnés dans les cercles eu dessus des facteurs. Ils correspondent à l’importance de chaque période pour la 

détermination du rôle de chaque variable latente (eau, azote, température, rayonnement). Les valeurs proches 

de 0 indiquent que l’indicateur apporte peut de variabilité et défini peu l’influence de la variable latente. Les 

valeurs proches de 1 indiquent que l’indicateur participe très fortement à la variabilité et à l’influence de la 

variable latente à laquelle il est rattaché. 

 

Le rendement en grain moyen observé sur l’ensemble des dispositifs est de 926.4 kg.ha-1 en moyenne. 

La forte variabilité (écart-type +/- 326.1) de ce rendement en grains est d’abord expliquée par les 

variations du nombre de grains.m-2 (coeff. 0.90 ; Fig. 6.3), et à l’inverse très peu par le PMG (coeff. 

0.12 ; Fig. 6 .3). Cette relation s’observe effectivement à travers la figure 6.4c et 6.5, où les sites 

présentant les meilleurs rendements finaux, se caractérisent également par un nombre de grains.m-2 

plus élevé, supérieur à 10 000 grains.m-2 (F4, F8, F9, et F10 ; Fig. 6.4c), correspondant à plus de 375 

épis par m² et entre 20 et 40 grains par épi (F4, F8, F9 ; Fig. 6.4a,b). La densité d’épis est plus faible sur 

le site F10 mais elle est partiellement compensée par un nombre de grain par épi plus important 

(supérieur à 40 grains par épi). Le PMG n’est pas impacté significativement par la construction des 

précédentes composantes du rendement (nombre d’épis, nombre de grains). Le nombre de grains est 

déterminé par la densité d’épis (coeff. 1.09 ; Fig. 6.3) et le nombre de grains par épi (coeff. 0.89 ; Fig. 

6.3). Cependant, le nombre de grains par épi est négativement affectée par la densité d’épis (coeff. -

0.65 ; Fig. 6.3), indiquant une compétition importante entre talles reproductives. En effet, lors de 
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l’année d’implantation, les sites présentant les densités d’épis les plus importantes (F4, F8 et F9 ; Fig. 

6.4a) correspondent également à un nombre de grains par épi plus faible. En revanche, le nombre de 

grain par épi est relativement homogène entre les sites lors de l’année de repousse bien que la densité 

d’épis soit différente.  

Figure 6.4. Densité d’épis (a), nombre de grains.épi-1 (b), nombre de grains.m-2 (c), et PMG (d) lors de l’année 

d’implantation (en rouge) et lors de l’année de repousse (en bleu). Les sites ayant été implantés en 2018 (F3 et 

F9) ne disposent pas de mesure concernant l’année de repousse. 
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L’observation des sites dont les composantes de rendement sont mesurées sur deux années indique 

que la densité d’épis est généralement plus importante lors de l’année de repousse (Fig. 6.4a). A 

l’inverse, le nombre de grains par épi et le PMG diminuent systématiquement (Fig. 6.4b,d). En raison 

de la compensation entre le nombre d’épis et le nombre de grains par épi, le nombre de grains par 

unité de surface est moins variable entre les deux années de production (Fig. 6.4c). Seul le site F10 voit 

son rendement pénalisé par la chute importante du PMG combinée à la forte diminution du nombre 

de grains par épi. Les mécanismes de compensation en cascade permettent au rendement d’être 

relativement stable entre la première et la seconde année de production sur chaque site, toujours à 

l’exception du site F10 (Fig. 6.5), incluant d’une part une catégorie de sites plus productifs (rendement 

égal ou supérieur à une tonne de grain par hectare), et une catégorie moins productive (rendement 

inférieur à une tonne de grains par hectare). 

Figure 6.5. Rendement-grain à 15% d’humidité lors de l’année d’implantation (en rouge) et lors de l’année de 

repousse (en bleu). Les sites ayant été implantés en 2018 (F3 et F9) ne disposent pas de mesure concernant l’année 

de repousse. 

3.3. Influence des conditions de croissance 

3.3.1. Influence des températures et du rayonnement 
Dans les conditions testées, les situations impliquant les plus fortes accumulations de températures 

défavorisent les performances de rendement (coeff. -0.53 ; Fig. 6.3). Cet effet est lié à un préjudice sur 

le PMG (coeff. -0.69 ; Fig. 6.3) lors de la phase de remplissage, mais également sur le nombre de grains 

(coeff. -0.36 ; Fig. 6.3). Concernant les températures accumulées avant la phase de remplissage des 

grains, deux hypothèses peuvent alors expliquer le rôle défavorable des situations les plus chaudes: i) 

une compétition plus forte entre organes végétatifs et reproductifs, et/ou ii) une compétition plus 

importante avec des populations d’adventices à croissance plus rapide et favorisée par l’accumulation 

des températures – contrairement à la culture caractérisée par une croissance potentiellement moins 

rapide et sensible à la photopériode (Chapitre 4, 5). L’absence d’effet significatif sur l’évolution de 

l’indice de récolte suggère que la deuxième hypothèse serait à privilégier.  
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Concernant les températures accumulées lors de la phase de remplissage, celles-ci sont sans surpise 

des facteurs de stress thermique et d’échaudage. Le nombre de jours où la température excède 25°C 

(période mai-récolte) varie entre 5 et 26 jours suivant les sites et les années considérées (données non 

représentées). Les situations où le PMG est inférieur à 8 correspondent sans exception aux situations 

comprenant plus de 16 jours avec une température moyenne supérieure à 25°C.  A l’inverse, les deux 

situations présentant des PMG élevés (>9) correspondent à des situations avec, respectivement, 11 

(F10) et 5 jours (F8) de températures extrêmes.  

Le rayonnement mesuré ne semble pas être un facteur limitant de l’élaboration du rendement dans la 

mesure où il n’impacte aucune composante significativement. Son influence toutefois notable sur le 

rendement final (coeff. 0.28 ; Fig. 6.3) indique que les variations du potentiel de photosynthèse sur les 

sites étudiés peuvent justifier certaines différences. Cette influence bénéfique est nettement associée 

aux seules périodes végétatives et d’élongation (la contribution mesurée lors de la période remplissage 

indique une contribution extrêmement faible ; Fig. 6.3). 

1.1.1. Influence de l’eau 
La disponibilité en eau apparaît comme étant un critère majeur pour expliquer le remplissage des 

grains (coeff. 1.23 ; Fig. 6.3), affectant en cascade les composantes de rendement (coeff. indirect 0.21). 

Les résultats du site F9, intégrant des mesures sur une culture irriguée ou non, confirment nettement 

l’impact du stress hydrique sur le remplissage du grain.  Ainsi, le PMG de la modalité irriguée est égal 

en moyenne à 8.34g (écart-type 0.49), contre 7.12g (écart-type 0.36) sur la modalité non irriguée 

(données non représentées). Une différence est également visible sur le rendement final, avec 1.11 

t/ha en irrigué, contre 0.77 t/ha non irrigué. Bien qu’aucun effet signficatif ne soit détecté sur les 

composantes plus précoces du rendement, lors de l’année de repousse, les sites F2 et F10 présentant 

la baisse du nombre de grain par épi la plus importante (Fig. 6.4b), sont tous deux caractérisés par une 

disponibilité hydrique particulièrement faible dès la sortie d’hiver en raison d’une faible réserve utile 

du sol (F2) ou d’une pluviométrie quasi nulle (F10, Tableau 1). 

1.1.2. Influence de l’azote 
La fourniture azotée disponible est bénéfique au nombre de grains par m² (coeff = 0.46 ; Fig. 6.3) et au 

remplissage des grains (coeff. 0.34 ; Fig. 6.3). Le modèle n’identifie cependant pas si le bénéfice de la 

fourniture azotée s’exprime particulièrement à travers le nombre d’épis produit ou la fertilité de ces 

épis (nombre de grains par épi). En revanche, l’étude spécifique des modalités de fertilisation sur le 

site F8 lors de l’année d’implantation (Fagnant, 2018) a permis de démontrer que les parcelles 

fertilisées (50 et 100 kg N/ha) permettent d’augmenter signficativement le nombre d’épis 

comparativement aux modalités non fertilisées (> 400, et > 300 épis.m-2 respectivement). Aucune 

différence statistique n’est cependant démontrée entre les modalités fertilisées avec 50 ou 100 kg 

d’azote par hectare. Le poids moyen des épis à la floraison est lui significativement supérieur sur les 

modalités de fertilisation à 100kg N/ha plutôt qu’à 50 kg N/ha (Fagnant, 2018), indiquant un potentiel 

de rendement par épi supérieur.  

L’augmentation de la fourniture azotée est fortement corrélée à la diminution de l’indice de récolte 

(coeff. = -0.71 ; Fig. 6.3). Ceci traduit une valorisation de l’azote en premier lieu sur la biomasse 

végétative, plutôt que sur la production de grain. Pendant la phase de remplissage, la biomasse de 

grains représente entre 20 et 100% de la biomasse totale produite à cette période (données non 

représentées), ce qui suggère des phénomènes de remobilisation des parties végétatives vers les 

grains très faibles. Au contraire, la production de grains est en concurrence avec l’activité et la 

croissance d’autres organes végétatifs. Une étude précise de la dynamique de disponibilité de l’azote 

permettrait de mieux appréhender son rôle dans la construction du rendement, et d’identifier 

l’influence potentiellement différente des ressources disponibles pendant la phase végétative et 
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pendant la phase reproductive. Cette influence différente est suggérée dans les résultats de ce travail : 

la disponibilité azotée lors de la phase végétative contribue plus marginalement, et de manière 

opposée, à l’azote disponible pendant la phase d’élongation (coeff. de contribution -0.42 et 0.85 

respectivement, Fig. 6.3). 

4. Discussion 

4.1. Cycle de culture et élaboration du rendement  

Dans les situations observées, le rendement obtenu est principalement conditionné par le nombre de 

grains produit par la culture. Cette composante permet notamment de discriminer les productions 

égales ou supérieures à 1 tonne de grains.ha-1 (> ~12 500 grains.m-2), des productions inférieures à 1 

tonne de grains.ha-1. Ce paramètre est reconnu en production céréalière pour indiquer le succès de 

l’accumulation de ressources réalisée par la culture jusqu’à la floraison (Sinclair and Jamieson, 2008, 

2006) mais aussi partiellement post-floraison (Fischer, 2008).  

L’importance donnée à ce paramètre est particulièrement renforcée en raison du cycle de croissance 

de Th. Intermedium. Dans les conditions testées, le processus de médiation photopériodique et le 

développement tardif de la culture (chapitre 4, 5) impliquent que la période de remplissage des grains 

se produisent systématiquement dans des situations où le manque d’eau et les fortes chaleurs 

estivales pénalisent l’accumulation de réserves dans les grains. Les situations hydriques étant bien 

moins contrastées entre les sites avant cette période, cela explique le faible effet de l’irrigation et de 

la disponibilité en eau sur les composantes du rendement construites avant l’été. Bien que, de manière 

générale, le PMG ne soit pas un facteur déterminant du rendement chez les graminées fourragères 

(Hampton and Fairey, 1997), l’amélioration variétale de Th. intermedium en cours, principalement 

dédiée à la sélection de grains plus gros (DeHaan et al., 2018), accentue par la même occasion la 

sensibilité de la culture et l’influence des conditions de croissance en fin de cycle. La production 

d’organes végétatifs post-floraison et la faible remobilisation des organes végétatifs vers les grains 

renforce d’autant plus le préjudice potentiel de conditions stressantes lors de cette période.  

4.2. Le rendement en grains chez une graminée vivace : challenge écophysiologique 

Nous avons vu que la production du nombre de grains par m² dépend essentiellement de 

i) la production de talles reproductives, responsables de la production d’épis,  
ii) et du nombre de grains par épi, potentiellement limité par une prodution trop 

importante d’épis par unité de surface ou par individu. 

La densité d’épis, caractérisant la production de talles fertiles, représente une variable d’étude 

importante chez les graminées fourragères vivaces (Abel et al., 2017; Deleuran et al., 2009, 2010, 2013; 

Han et al., 2013). Cependant, le nombre de grain par épi peut être un facteur limitant du rendement 

lorsque la production d’épis est trop élevée et génére une compétition inter-épis (Slafer et al., 2014). 

De ce fait, le nombre de grains par épi est un facteur essentiel du rendement des graminées 

fourragères (Abel et al., 2017; Hampton and Fairey, 1997), qui, contrairement aux céréales annuelles, 

n’ont pas bénéficié des programmes de sélections massifs destinés à améliorer ce paramètre (Philipp 

et al., 2018; Reynolds et al., 2009). Loin des variétés de blés modernes où la fertilité des fleurons est 

très importante et où le rendement est optimisé dès l’épillet (Philipp et al., 2018), seulement 37 à 60% 

des fleurons de Th. intermedium produisent des graines (Altendorf, 2020), parfois moins (Larson et al., 

2019). Ces chiffres illustrent, comme pour d’autre graminées fourragères, que l’utilisation des unités 

de reproduction n’est pas optimale. Les raisons de cette infertilité partielle sont certainement 
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multiples (e.g. compétition pour les ressources, dégénérescence ovulaire, abortion, etc. ; Boelt and 

Studer, 2010) et encore mal définies.  

L’augmentation de la disponibilité azotée, bénéfique au rendement en grains mais principalement 
valorisée sous forme de biomasse aérienne végétative, est un exemple révélateur de la compétition 
pour les ressources et de la multitude d’organes puits potentiellement concurrents pour l’allocation 
des nutriments. Cette situation génère une variabilité de résultats quant à la réponse de Th. 
intermediumà la fertilisation, dont certains peuvent être contradictoires (Fagnant, 2018 ; Fernandez et 
al., in press.; Frahm et al., 2018; Jungers et al., 2017 ; Tautges et al., 2018). 

Des travaux précédents ont illustré le rôle de la fourniture azotée pour assurer une production d’épis 

plus importante, et dont le niveau de fertilité est également amélioré (Loeppky and Coulman, 2002; 

Thompson and Clark, 1993). Ces travaux confirment les observations réalisées sur le site F8 (Fagnant, 

2018). D’après l’étude de Tautges et al. (2018), le rôle de la fourniture azotée et des pratiques de 

fertilisation seraient déterminants pour le maintien des rendements en grains en raison de la 

diminution de la teneur azotée de la plante au fur et à mesure de la succession des années de 

production, suggérant que la minéralisation de l’humus serait insuffisante. A ce titre, l’association de 

culture avec une légumineuse apparaît un levier de développement prioritaire (Crews and Peoples, 

2005; Duchene et al., 2017).  

4.3. Peuplement juvénile et peuplement mature 

La diminution des rendements de Th. intermedium dans le temps implique des modifications d’état 

des différentes composantes du rendement. A l’échelle de la plante, le rendement en grains 

représente une partie très minoritaire de la production de biomasse de la plante (5 à 15% de sa 

biomasse aérienne). Parmi les valeurs obtenues, les indices de récolte les plus élevés correspondent à 

la première année de production (peuplement juvénile), alors que l’année de repousse (peuplement 

mature) est caractérisée par une diminution générale de l’indice de récolte. Cette diminution traduit 

avant tout l’augmentation de la production de biomasse aérienne totale, fortement dominée par la 

biomasse végétative. Concernant le rendement stricto sensu, plusieurs travaux suggèrent que les 

rendements peuvent être améliorés lors de la deuxième année de croissance (Altendorf, 2020; Cattani 

and Asselin, 2018), principalement grâce à l’augmentation du nombre d’épis par unité de surface. 

Cependant, ces résultats sont difficilement généralisables puisqu’ils concernent des plants 

individualisés, en pépinière, pour lesquels les interactions de compétition sont très limitées et 

impliquent un comportement difficilement reproductible en peuplement dense (Cattani and Asselin, 

2018). Dans notre étude, l’augmentation du nombre d’épis lors de l’année de repousse est 

effectivement observée, mais elle se traduit également par une diminution du nombre de grains par 

épi, limitant les rendements. Cette diminution de la fertilité des épis semble être une constante de 

l’évolution décroissante des rendements de Th. intermedium (Altendorf, 2020; Cattani and Asselin, 

2018; Hunter et al., 2020), et peut être temporairement compensée par une stratégie d’espacement 

des individus au champ (largeur de l’inter-rang et densité de semis) pour favoriser la production d’épis 

(Fernandez et al., in press).  

Cependant, la baisse inéluctable de l’épiaison, du rendement par épi, et de l’indice de récolte à moyen 

terme (Fernandez et al., in press; Hunter et al., 2020; Jungers et al., 2017; Tautges et al., 2018) 

démontre une limite physiologique, défavorisant la croissance reproductive, et indépendante des 

interactions de compétition. D’après ces observations, l’amélioration des rendements de Th. 

intermedium via le processus de sélection pourrait être particulièrement efficace en combinant la 

sélection des individus les plus productifs (tous traits confondus) à la sélection des traits d’intérêt pour 
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la ‘densification’ du rendement par individu (e.g. ratio talles fertiles/végétatives, nombre d’épillets, 

nombre de fleurons par épillet, fertilité des fleurons).  

5. Conclusion 

Un des objectifs clés de la culture de céréales vivaces est d’assurer une production de grains 

économiquement valorisable, sur plusieurs années consécutives. Si le préjudice du déclin des 

rendements à moyen terme peut être éviter dans le cadre d’une implantation de courte durée (2 ans 

dans le contexte de cette étude), les rendements obtenus demeurent faibles. Le pilotage technique de 

la culture dans le but de maximiser le nombre de grains est confronté à plusieurs processus 

écophysiologiques et interactions de compétition défavorables (compétition entre les organes 

végétatifs et reproductifs, compétition entre composantes de rendements). Ces compromis rendent 

particulièrement complexe l’élaboration d’un itinéraire de culture fiable. Le principal levier d’action au 

champ semble concerner la gestion de la densité d’épis, résultant des capacités de tallage de la culture 

et de la fertilité de ces talles. Aussi, l’étude approfondie des conditions d’implantation et de la gestion 

de la période végétative (fertilisation, désherbage, fauche) précédent l’élongation des talles doit faire 

l’objet de recherches prioritaires dans les parcelles d’expérimentation.  

La réduction de la compétition inter- et intra- individus, ainsi que l’amélioration de la fertilité des épis 

semblent indispensables dans le double processus en cours, à savoir l’amélioration variétale et 

l’optimisation de la conduite agronomique de la culture. Compte-tenu de l’hétérogénéité 

phénotypique des peuplements considérés et de la variabilité à la moyenne des paramètres mesurés, 

l’évaluation expérimentale des relations de compensations (e.g. l’influence du nombre de grains par 

épi sur le PMG) nécessite l’identification individuelle des plants et des épis pour déterminer 

précisément l’importance de mécanismes en jeu.  

Enfin, l’évaluation pragmatique de la valeur technologique et nutritionnelle de la production de grains 

doit s’appuyer sur des échantillons fidèles aux réalités de production au champ, et limiter les 

projections économiques appuyées par des mesures réalisées en conditions « artificielles » (pépinière) 

qui peuvent être source de biais quant au dévéloppement des composantes de rendement et à leur 

impact sur les propriétés du grain. 
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1. Caractérisation fonctionnelle de Th. intermedium dans les conditions 

testées et services écosystémiques associés  

1.1. Appareil racinaire 

Comme le montre les observations réalisées dans ce travail (chapitre 3 ; Fig. 7.1), Th. intermedium 

présente un investissement important dans le système racinaire (ratio biomasse racinaire-biomasse 

aérienne, diamètre racinaire, densité des tissus ; Fig.7.1), nettement supérieur à celui observé chez les 

céréales annuelles, dès sa première année de production. D’après les syndromes de traits fonctionnels 

et le continuum acquisition-conservation des ressources discutés dans le chapitre 2, ces traits 

racinaires traduisent une forme de croissance plus conservative, associée à un investissement 

important dans les organes de structure et de défense (Roumet et al., 2016, 2006). La stimulation du 

compartiment microbien fongique du sol (McKenna et al., 2020) indique la même orientation, où le 

développement racinaire de Th. intermedium favorise une litière plus récalcitrante avec un ratio 

carbone-azote plus élevé (Bardgett and McAlister, 1999; Grayston et al., 2001; Neely et al., 1991; Sainju 

et al., 2017; Sprunger et al., 2018). Cette caractérisation suggère que le système racinaire de Th. 

intermedium peut être un levier de stockage et de ralentissement des cycles du carbone et des 

nutriments (Henneron et al., 2020a, 2020b; Peixoto et al., 2020; Poirier et al., 2018), en lien avec un 

bilan total des échanges de carbone dans l’atmosphère négatif (plus d’acquisition que d’émission ; De 

Oliveira et al., 2018).  

Par unité racinaire, ses traits impliquent une activité métabolique et une intensité d’acquisition des 

ressources plus faible que les espèces à longueur racinaire spécifique élevée (Roumet et al., 2016). 

Pour autant, cette moindre efficacité à capter les ressources du sol par unité de longueur racinaire 

peut être largement compensée par la de la pérennité de la culture qui permet une activité racinaire 

sur une période plus longue, la production d’une biomasse totale de racines et un volume de sol 

exploré plus importants (Culman et al., 2013 ; Vico et Brunsell 2017). Tout ceci peut également être 

complété par un potentiel recours aux symbioses mycorhiziennes (chapitre 3 ; Bergmann et al., 2020 ; 

Comas et al., 2012). Ces caractéristiques sont essentielles pour apprécier les capacités de capture et 

de rétention de l’eau et des éléments minéraux.  

De manière générale, ces traits soulignent l’intérêt de ce type de système racinaire pour améliorer 

l’accumulation de matière organique, la fertilité des sols et la régulation des flux permettant la 

fermeture des cycles biogéochimiques et la réduction de fuites vers l’extérieur du système 

(séquestration du carbone, diminution des pertes par lessivage, etc.). 

Cette caractérisation fonctionnelle du système racinaire de Th. intermedium pourrait être complétée 

à l’avenir par la mesure d’autres traits, plus complexes à mesurer que ceux intégrés dans cette étude 

(e.g. taux d’exsudation de carbone, contenu en lignine des racines, taille du cortex racinaire, taux de 

capture de l’azote, etc. ; Freschet et al., 2020). Ces différents indicateurs sont en effet présentés dans 

la littérature comme plus informatifs d’une fonction spécifique assurée par la plante et leur mesure 

apporterait une vision plus mécaniste du fonctionnement de la rhizosphère, notamment en lien avec 

les cycles carbone-nutriments.  

1.2. Appareil aérien  

En ce qui concerne la croissance aérienne, ce travail confirme la capacité de cette espèce à réaliser une 

double production grain-fourrage intéressante. Il convient toutefois de noter que le potentiel de 

production de grains est aujourd’hui encore assez faible. Les observations réalisées au sein des 
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expérimentations mises en place pour ce travail ont bien fait ressortir à quel point le développement 

aérien de Th. intermedium était significativement plus tardif que celui d’une céréale annuelle dans nos 

conditions d’expérimentation (période floraison > 1600 DJ en base 0 à partir du 1er février ; chapitre 

4). Cette croissance tardive semble être la conséquence d’une sensibilité importante de la culture à la 

photopériode (chapitre 4), et génère une phase d’implantation particulièrement lente sous nos 

conditions. Ceci peut rendre cette implantation délicate, avec des performances hétérogènes, 

notamment en raison de la compétition par les adventices et de l’absence de stratégies de désherbage 

adaptées (chapitre 5). Lors des années suivant l’année d’implantation, la compétitivité de Th. 

intermedium est améliorée en raison de la diminution des surfaces de sol nu, mais ce paramètre 

n’apparait pas suffisant pour contrôler le développement des communautés à croissance verticale, les 

graminées notamment, dont le cycle est plus précoce que celui de la culture (e.g. Alopecurus 

myosuroides, Lolium perenne, Poa trivialis ; chapitre 5).  

Concernant la production de fourrage, le port très haut de la plante permet potentiellement 

d’accumuler des quantités de biomasse importantes en fin de saison (jusqu’à plus de 15 tonnes de 

matière sèche par hectare ; chapitre 5). Cependant le potentiel fourrager est plus modéré pour un 

peuplement juvénile, en raison des capacités de capture et d’utilisation des ressources réduites 

(développement initial de l’appareil racinaire et aérien), et de la compétition potentielle générée par 

la flore adventive. La quantité d’azote disponible permet d’améliorer la production réalisée (chapitre 

5), mais la détermination d’une stratégie de fertilisation nécessite encore de mieux identifier les 

périodes d’apport adaptées (période végétative/reproductive), de maîtriser la concurrence avec les 

adventices, et de définir les besoins critiques de la culture pour adapter la stratégie de nutrition 

(Annexe 2). 

Une typologie fonctionnelle de graminées prairiales a précédemment été établie pour faciliter 

l’interprétation des traits de ces graminées en lien avec des performances agronomiques et des 

stratégies de gestion adaptées (Ansquer et al., 2004 ; Cruz et al., 2019, 2010 ; Duru et al., 2008b, 

2008a). Bien que cette classification soit susceptible d’évoluer, avec notamment la création de 

nouvelles catégories, elle classe initialement quatre grands types de graminées prairiales suivant un 

Type Fonctionnel de Plante (TFP) A, B, C et D (Ansquer et al., 2004). Le TFP A correspond aux espèces 

d’acquisition, de milieux fertiles (faible TMSF, SSF élevée), peu hautes et très précoces, avec une durée 

de vie des feuilles courte, et aptes à être pâturées rapidement et fréquemment (e.g. Lolium perenne, 

Holcus Lanatus). A l’opposée le TFP D intègre des espèces plutôt de conservation, à floraison très 

tardive, davantage retrouvées dans les milieux plus pauvres, de taille moyenne à grande, et présentant 

une longue durée de vie des feuilles (e.g. Brachypodium pinnatum, Deschampsia cespitosa, Molinia 

coerulea ; Cruz et al., 2010). Ce dernier type représente des espèces dont la qualité fourragère est 

souvent médiocre, se prêtant mieux à la fauche qu’au pâturage fréquent. Les TFP B et C représentent 

des comportements intermédiaires. Bien sûr, cette classification ne représente pas l’amplitude totale 

du continuum acquisition-conservation, simplement la gamme de variation observée entre les espèces 

intégrées dans la comparaison. 

Les caractéristiques de la croissance (floraison à 1600-1850 DJ, hauteur supérieur à un mètre) de Th. 

intermedium semble se rapprocher du TFP D. Cela suggère que les populations de Th. intermedium 

étudiées aient des feuilles à faibles surface foliaire spécifique (SSF) mais dont la durée de vie est longue 

et la teneur en matière sèche (TMSF) importante (Cruz et al., 2010 ; Fig. 7.1). Ces traits supposent une 

activité métabolique ainsi que décomposition de la litière foliaire plus lente que dans le cas d’espèces 

à forte SSF. A l’inverse, la TMSF élevée traduit un investissement important de structure et de défense 

(physique ou chimique), au bénéfice de la résistance des tissus et de leur moindre exposition aux 

pressions fongique et parasitique (Mason et al., 2016), mais au détriment de la qualité fourragère 
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(Duru et al., 2008b). Bien que ces traits n’aient pas été strictement vérifiés dans notre travail, ils sont 

en cohérence avec les traits racinaires mesurés, avec les observations empiriques sur les 

expérimentations et avec les analyses de valeur alimentaires réalisées (Annexe 1).  

Ce type de production fourragère, bien que peu adapté à des exportations précoces et fréquentes, 

peut favoriser la souplesse d’exploitation (pic de biomasse tardif et prolongé) et l’autonomie 

fourragère de certains élevages confrontés aux stress hydriques par des apports quantitatifs et sur des 

périodes défavorables liées aux sécheresses estivales, de plus en plus fréquentes et intenses. Les 

performances de production mesurées (chapitre 5) indiquent que dans des gammes de production 

modérées la culture soit relativement résistante au stress hydrique, soit par stratégie d’évitement 

(capacité à aller chercher des ressources en profondeur) soit par aptitude de tolérance (faible 

croissance culture et survie à la sécheresse). Pour les gammes de production biomasse élevée (> 10t 

MS/ha), la demande d’évapotranspiration devient trop forte pour assurer la résistance optimale au 

stress hydrique.  

1.3. Production céréalière 

A propos de la production de grains, les faibles indices de récolte mesurés (~0,10 à 0,2) témoignent 

d’un investissement très limité pour les fonctions de reproduction sexuée, handicapant lourdement la 

productivité céréalière (chapitre 6). Bien que les rendements en grains puissent atteindre des niveaux 

encourageants pour une graminée fourragère (> 1 tonne de grains/ha ; chapitre 6), les composantes 

de rendement, et en particulier leur faible pérennité au cours des années, illustrent une aptitude 

uniquement temporaire et secondaire de Th. intermedium pour la production de grains à ce stade du 

travail de sélection (chapitre 6). La période de remplissage des grains étant tardive, elle est 

systématiquement soumise à des contraintes climatiques fortes (déficit hydrique, températures 

chaudes). Les conditions de l’Europe Occidentale apparaissent ainsi très peu adaptées à l’optimisation 

du remplissage et du poids des grains. 

Une disponibilité de l’azote plus importante peut être bénéfique aux rendements en grains (chapitre 

6), indiquant l’importance de conditions de culture favorables pour assurer ce service de production. 

Cependant, la tendance de Th. intermedium à favoriser le développement des parties végétatives 

impose une compétition forte entre les puits que sont les grains et les parties végétatives, , y compris 

pendant la phase de remplissage du grain. Ces observations nécessitent un large approfondissement 

quant à l’évaluation des flux en question et des ratios source-puit. La mesure de ces traits à l’échelle 

de l’individu n’est pas particulièrement facile sur des peuplements au champ compte-tenu de la 

difficulté de différencier les individus lorsque le tallage est important (la multiplication végétative 

devient ensuite une complication supplémentaire). Cette question doit néanmoins être abordée dans 

le futur et puisque la compréhension des interactions de compétitons dépend de cette évaluation 

précise à l’échelle de chaque individu. Cette évaluation menée sur des individus isolés en pépinière, et 

non en peuplement au champ, n’apporte que peu de renseignement sur les processus réels de 

compétition en situation de production (Cattani and Asselin, 2018). 

Cependant, malgré des rendements variables et nettement plus faibles que ceux d’une céréale 

annuelle, elle représente un atout déterminant pour la valorisation économique de la culture, et donc 

pour ses perspectives de développement. Une caractérisation plus précise de la valeur alimentaire et 

technologique de ses grains est nécessaire pour évaluer la valeur marchande potentielle de cette 

culture. Cette évaluation devra d’ailleurs être poursuivie au fur et à mesure du processus de sélection 

et d’amélioration variétale très important, conduit actuellement pour cette culture (DeHaan et al., 

2018). En attendant, la compatibilité des caractéristiques et de la composition des grains de Th. 
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intermedium avec l’alimentation humaine (Marti et al., 2016; Tyl and Ismail, 2018), et la demande 

exprimée par les acteurs de la production et de la transformation (Wayman et al., 2019), sont des 

signes encourageants quant à la possibilité de développer et de proposer un modèle de prairie 

temporaire bénéficiant d’une valeur économique améliorée par une production céréalière. 

Si la production de grains peut être un atout pour la valorisation économique de cette culture, elle 

reste aujourd’hui faible et aléatoire. Il parait donc plus raisonnable de considérer Th. intermedium 

comme une culture multiservices (chapitre 1), pour laquelle les risques associés à une faible production 

de grains puissent être en partie compenser par l’obtention d’autres services écosystémiques 

d’intérêt. 

Figure 7.1. Traits et services associés à Th. intermedium. Les flèches noires indiquent les processus. Les flèches 

oranges représentent des associations de concepts. Les traits fonctionnels donnés en blanc sur fond gris 

correspondent aux traits suggérés par la littérature compte-tenu des syndromes de traits observés et mesurés 

dans ce travail de thèse.  
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2. Quels services dans le cadre d’une implantation temporaire dans les 

systèmes de grandes cultures ? 

Concernant les services de production, la maximisation des rendements céréaliers, à l’échelle de la 

culture et de la rotation, interdirait une utilisation prolongée (> 3-4 ans) du fait de la dégénérescence 

du rendement en grains après 2 à 3 années de culture (Tautges et al., 2018). Cependant, en lien avec 

les services de soutien et de régulation, la dimension temporelle joue un rôle important dans la 

compréhension des performances de la culture. En effet, nombre des services recherchés sont associés 

au développement du système racinaire pérenne (et à l’établissement de symbioses) et à la production 

d’un couvert dense et fonctionnel, ce qui prend du temps. Les peuplements juvéniles présents lors de 

la phase d’implantation ne sont pas assimilables à un peuplement ‘mature’. Ils ne proposent pas les 

mêmes performances et ne peuvent pas répondre aux mêmes attentes en termes de services 

écosystémiques. Cette évolution implique de s’interroger sur les perspectives qu’offrent l’intégration 

de Th. intermedium pour une durée limitée (2-4 ans) dans les rotations culturales (modèle prairie 

temporaire) : quels services peut-on attendre ? 

D’après la revue de Martin et al. (2020 ; Fig 7.2), l’intégration d’une prairie temporaire améliore la 

conservation du sol, le recyclage des nutriments, la rétention de l’eau et la régulation des bio-

agresseurs (inputs services). Elle est également associée à des services liés à la purification de l’eau, à 

la régulation du climat, à la conservation d’habitats écologiques d’intérêt, et à la production de 

fourrage (outputs services). L’insertion d’une culture de Th. intermedium pendant plusieurs années 

permet d’espérer les mêmes services. Evidemment ces services sont variables, notamment en fonction 

du système de culture considéré. Les résultats de ce travail (Fig. 7.1) et d’autres études (e.g. Culman 

et al., 2013 ; De Oliveira et al., 2018 ; Sprunger et al., 2019 ; Vico and Brunsell, 2017) confortent les 

perspectives de bénéfices associés à la conservation des sols et à la rétention d’eau (Fig. 7.2). Ils 

confirment également les perspectives associées à l’amélioration de la fertilité des sols, à la qualité de 

l’eau et à la régulation du climat. Cependant, ces trois derniers services ne peuvent être validés sur la 

base unique de ce travail, et sont naturellement dépendant des stratégies d’implantation et 

d’utilisation de Th. intermedium à l’échelle de la parcelle, du système de culture et de production, et 

du territoire. 

Concernant l’amélioration de la fertilité du sol, les traits à tendance de conservation et le système 

racinaire présentés plus haut valident en effet les capacités de rétention des nutriments, ainsi que 

l’augmentation des apports de matière organique dans le sol. Mais contrairement à des graminées 

dites plus acquisitives, une décomposition et les cycles carbone-nutriments plus lents impliquent une 

immobilisation des nutriments et des effets à rebours (afterlife effect) plus importants. La fertilité du 

sol peut donc être avantagé sur le moyen-long terme, via la réduction du découplage des flux 

d’immobilisation et de minéralisation observés dans les systèmes cultivés (Lemaire et al., 2015), sans 

nécessairement démontrer un bénéfice rapide à la suite d’un épisode de culture bref (2 ans) et isolé 

de Th. intermedium. Ce service peut en revanche être significatif et observable dans le cadre d’une 

implantation plus longue (~4ans ; Sprunger et al., 2019) et/ou d’une stratégie de long terme basée sur 

la fréquence de retour de la culture dans la rotation (Franzluebbers et al., 2014; King and Blesh, 2018: 

Fig. 7.2). A l’inverse d’une stratégie rotationnelle, une utilisation de longue durée de la culture sur des 

zones marginales du parcellaire (zones tampons, bordures, etc.) permettrait de répondre à des enjeux 

importants tel que le piégeage des nitrates ou la protection de niches écologiques d’intérêt. Mais ce 

type d’implantation exclue l’ambition de préservation et de gestion de la fertilité du sol au sein même 

des parcelles de production. L’approfondissement de ces questions doit nécessairement s’appuyer sur 

des études de plus long terme, intégrant la destruction de la culture et l’influence de la senescence de 
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la totalité du système racinaire sur la fertilité du sol et les performances des cultures suivantes. 

L’observation post-destruction de la culture devra également apporter des informations plus précises 

quant à l’effet sur la flore adventice pour la suite de la rotation (réduction de la pression ou 

renforcement des adventices vivaces ? graminées ? automnale ?) ainsi que sur l’ensemble des 

bioagresseurs. Une évaluation fiable de l’efficacité de la destruction du couvert (absence/présence de 

repousse ?) est également particulièrement attendue.  

En ce qui concerne les services associés à la qualité de l’eau et la régulation du climat, la dimension 

spatiale doit être prise en compte (Fig. 7.2). Sans revenir sur les propriétés bénéfiques de la culture, il 

est impossible de défendre son intérêt réel et significatif pour la société dans le cadre d’une utilisation 

marginale. La réalisation de ces services ne peut être défendue qu’à l’échelle d’une mobilisation 

territoriale, structurée et coordonnée, intégrant ces leviers agroécologiques dans la mosaïque 

paysagère (Asbjornsen et al., 2014). 

 

Figure 7.2. Schéma représentant le panorama théorique des services proposés par l’intégration de praires 

temporaires dans les systèmes de culture (Martin et al., 2020). En considérant la culture de Th. intermedium, un 

service de production de grains est ajouté. D’après la caractérisation fonctionnelle et les performances de Th. 

intermedium, les cercles verts indiquent les services fournis par la croissance de la céréales vivace. Les cercles 

oranges indiquent les services possibles mais qui imposent des exigences de conduite particulières, ou qui sont 

soumis à une variabilité particulièrement importante. Les cercles vides indiquent les services non estimés dans le 

cadre de ce travail et de la typologie fonctionnelle proposée.   
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De manière générale, insérer cette culture dans les rotations céréalières pour une durée limitée 

implique que la période d’implantation soit correctement maîtrisée. La différence de production de 

biomasse entre un peuplement juvénile et mature, l’importance de la couverture du sol pour la gestion 

des adventices, et l’importance donnée au nombre de grains par m² pour le rendement céréalier 

indiquent que les choix d’implantation et de semis (date, dose, espacement des rangs, association, 

désherbage) soient des leviers décisifs dans le pilotage des services attendus par la culture. Ce constat 

presse le développement de recherches dédiées à la comparaison de différentes modalités techniques 

d’implantation. Parmi les perspectives de travail possibles, nous proposons de distinguer deux 

approches. La première où l’objectif est d’assurer une production fourragère et/ou céréalière 

maximale dès la première année ; la seconde où l’objectif est d’accompagner le développement 

progressif de la culture, dans le but de séquencer les objectifs et les productions attendues.  

Pour la première approche, une gestion plus « intensive » de la culture est nécessaire pour obtenir 

précocement un nombre de talles important et une occupation de l’espace rapide. Il s’agit alors de 

choisir des densités de semis élevées (~20 kg/ha) avec des inter-rangs étroits et d’assurer un 

désherbage pour éviter tout préjudice sur la culture. Des semis précoces (septembre) peuvent 

également être fortement recommandés pour assurer un tallage le plus important possible avant 

l’hiver. Cette stratégie d’implantation pose néanmoins question compte-tenu de la difficulté d’obtenir 

les fenêtres d’intervention adéquates pour les semis en fin d’été (conditions sèches). Des semis sous 

couvert au printemps précédent peuvent être une voie d’investigation utile. La principale contrainte 

de cette approche consiste à obtenir un peuplement dense, préjudiciable à la vigueur des individus et 

à l’optimisation du rendement en grains (capacité de tallage et fertilioté des épis) dans les années 

suivantes (Fernandez et al., in press ; Hunter et al., 2020). 

La seconde approche consisterait davantage à favoriser un peuplement initial moins dense (~10-15 

kg/ha). La phase d’implantation pourrait être sécurisée par une stratégie de désherbage ou par la 

présence d’une culture associée ou plante compagne. Cette approche repose sur la tentative de 

maintenir des conditions favorables à la production de grains au-delà de deux années de culture. Dans 

le cadre de pratiques d’association, l’objectif est d’assurer une diversification permettant de bénéficier 

des caractéristiques de Th. intermedium tout en assurant le maintien d’une biodiversité cultivée utile 

à plusieurs niveaux de l’agroécosystème (Malézieux et al., 2009). Bien sûr cette perspective soulève de 

nombreuses autres questions et problématiques (gestion de la compétition, modalités d’association, 

rendement et productions recherchés etc.) et pourrait faire l’objet d’un travail à part entière.  

3. Cohérence du système de production et syndrome de domestication 

Dans les conditions testées, les caractéristiques fonctionnelles et performances de Th. intermedium 

invitent à considérer une forme de croissance plus conservative comparativement aux céréales 

annuelles ou prairie à croissance rapide (Cruz et al., 2010; Martín-Robles et al., 2018; Milla et al., 2015). 

Ces caractéristiques suggèrent qu’une céréale vivace telle que Th. Intermedium, placées dans un milieu 

fertile et géré par l’Homme, serait probablement peu compétitive par rapport à des espèces plus 

acquisitives comme la plupart des cultures annuelles, mais aussi un certain nombnre d’espèces 

d’adventices souvent favorisées dans nos parcelles agricoles. On peut également s’attendre à une 

moindre réponse de Th. intermedium aux pratiques culturales habituelles des systèmes de grandes 

cultures annuelles (céréaliers notamment).  

Devant ces résultats, deux questions doivent nécessairement émerger : quel contexte de production 

peut être le plus adapté à la culture de Th. intermedium? et, à plus long terme, quel rôle peut jouer la 

domestication et la mise en culture de Th. intermedium dans la modification et l’adaptation de sa 

forme de croissance ?  
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A la première question nous répondrons que la culture de Th. intermedium se prête peu aux systèmes 

basés sur l’intensification de la production, en particulier sur des critères de niveau de fertilisation et 

d’exportation de biomasse. En termes de ressources allouées à la production, l’investissement réalisé 

sera a priori peu récompensé par la productivité de la culture, et risque de générer des efforts 

particulièrement importants pour le contrôle des populations non désirées d’adventices. À l’exception 

d’une valeur économique des grains extrêmement valorisante ou d’un objectif prioritaire de 

production de services de régulation (e.g. conservation du sol), cette perspective ne semble pas 

adaptée. Au contraire, la culture de Th. intermedium pourrait davantage s’inscrire dans une dynamique 

d’extensification et de systèmes à bas niveaux d’intrants. La méthode de gestion de la phase 

d’implantation peut ici jouer un rôle important dans la démarche stratégique d’intensification 

(fertilisation, désherbage) ou d’extensification des pratiques culturales. L’utilisation d’une production 

combinée de grains et de fourrage implique que les systèmes de polyculture-élevage serait 

naturellement privilégiés. La caractérisation de la culture proposée montre que l’optimisation de 

l’utilisation des ressources et de la productivité du système, ainsi que la gestion de potentiels 

compétiteurs (adventices), peut et doit largement s’appuyer sur l’intérêt des associations de cultures, 

qu’il s’agisse de culture de rente ou de plantes compagnes. Le fait que les graminées de TFP D soit 

rarement (jamais ?) dominantes au sein des prairies agricoles (Ansquer et al., 2004, Cruz et al., 2010) 

est une très bonne illustration du potentiel de complémentarité générée par ses espèces, tout en 

indiquant la nécessité de piloter cette complémentarité puisqu’elle consiste à utiliser une niche 

écologique habituellement non dominante couverts herbacés.  

Concernant la seconde question, un syndrome de domestication est proposé pour nommer l’évolution 

convergente de traits reproductifs retrouvés chez l’essentiel des cultures arables (tailles des grains, 

réduction de l’égrainage, port dressé, réduction de la sensibilité à la photopériode ; (Fuller et al., 2014 

; Meyer and Purugganan, 2013 ; Purugganan and Fuller, 2009). L’évolution de sous-populations de 

l’espèce Th. intermedium est d’ores et déjà représentative de ce syndrome dans la mesure où elles 

sont sélectionnées pour l’amélioration de ces critères de rendement (Bajgain et al., 2019; Cattani and 

Asselin, 2018; DeHaan et al., 2018). Nous avons toutefois indiqué dans le chapitre 2 que la valeur des 

traits grainiers sont peu reliés à la caractérisation de syndromes de traits liés au plan acquisition-

conservation de la forme de croissance des plantes.  

Récemment, l’analyse de la domestication sous l’angle de l’écologie comparative montre que la 

sélection de quelques traits spécifiques (e.g taille des grains) a très peu de chance de se produire sans 

impacter d’autres plans de la forme de croissance des plantes, notamment sur certains traits 

phénotypiques du spectre économique non visés initialement par la sélection (Martin and Isaac, 2015 

; Milla et al., 2015, 2014). Cette évolution de domestication peut, par exemple, conduire à la 

diminution de la coordination entre traits racinaires et aériens (Martín-Robles et al., 2018). Elle peut 

aussi conduire à la diminution des investissements réalisés pour les fonctions de défense de la plante 

(Batyrshina et al., 2020 ; Gaillard et al., 2018 ; Mason et al., 2016 ; Moreira et al., 2018). Les études 

récemment menées sur l’espèce Triticum turgidum (blé dur), combinant une approche fonctionnelle 

et une approche phylogénétique, ont démontré que la trajectoire de domestication de cette espèce 

(depuis des populations sauvages-primitives jusqu’au cultivars élites cultivés) est associée au 

renforcement de traits d’acquisition du spectre économique foliaire et à la dé-corrélation de certains 

compromis donnés par la théorie du spectre économique (Roucou et al., 2018). Des effets sont 

également notés concernant l’évolution du microbiote rhizosphérique associé à l’espèce. La 

diminution des populations nitrifiantes et des champignons mycorrhiziens chez les cultivars élites 

montre que la sélection a pu se réaliser au détriment de propriétés microbiologiques importantes pour 

la nutrition des plantes (Spor et al., 2020) et fondamentales dans la caractérisation du spectre 

économique racinaire (Bergmann et al., 2020).  
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Toutes ces observations suggèrent que le transfert de Th. intermedium dans un contexte 

d’intensification de la production (pratiques culturale, sélection variétale) doit impérativement se 

munir d’analyses intégratives et multidimensionnelles qui intègrent plusieurs axes de description de la 

forme de croissance de la plante. Sans cette analyse continue, l’optimisation des services de 

production risquent de s’effectuer au détriment d’autres services de soutien ou de régulation, 

pourtant à l’origine de l’intérêt du monde agricole pour la culture de céréales vivaces. L’actuel diversité 

de phénotypes au sein des populations de Th. intermedium étudiées et sélectionnées (Annexe 4 ; 

DeHaan et al., 2018) représente un vivier de gènes et une variabilité intraspécifique importante, 

sujette à des trajectoires de sélection divergentes en fonction des conditions de cultures et des 

pressions de sélection appliquées (Bristiel, 2017). Aussi, une des priorités des recherches sur cette 

thématique doit être d’évaluer cette variabilité et d’identifier son rôle dans la réponse des traits de la 

plante et de ses performances dans un agroécosystème.  

4. Conclusion 

Les premières initiatives à l’origine des travaux sur les céréales vivaces s’accompagnent d’un idéal en 

rupture avec la conception des agroécosystèmes promue par la Révolution Verte (Jackson, 2002). Dans 

cet idéal, les céréales vivaces seraient une clé dans la conception de systèmes agricoles plus largement 

basés sur les fonctionnements naturels des écosystèmes, plutôt que sur leur artificialisation. Les 

performances actuelles de ces céréales vivaces placent cet idéal encore loin ; et le manque de 

références techniques sur le sujet laisse la place à de nombreuses projections dont les prérequis sont 

encore à construire (Ryan et al., 2018 ; Wayman et al., 2019). Le travail de thèse présenté ici a permis 

de fournir la première évaluation d’une céréale vivace, Th. intermedium, cultivée suivant un modèle 

de prairie temporaire dans des contextes d’Europe occidentale. Le développement de cette pratique 

implique un investissement de recherche important, à la fois sur les modalités techniques de gestion 

et d’insertion de la culture, sur ses caractéristiques écophysiologiques et sur ses propriétés 

fonctionelles. Ce travail a montré que la culture de Th. intermedium offre un levier très important de 

diversification répondant aux attentes de la transition agroécologique. En particulier, cette thèse met 

en avant les possibilités d’amélioration des processus écologiques pour la protection et la régulation 

des ressources abiotiques, tout en proposant des fonctions de production (grain-fourrage) capable 

d’intégrer plusieurs voies de valorisation et privilégiant la résilience du système. L’évaluation du rôle 

de cette diversification et des services écosystémiques fournis est néanmoins bien en deçà des 

attentes sociétales globales quant à la compréhension et au pilotage de ces services comme levier 

d’action (Chevassus-Au-Louis et al., 2009). Malgré cela, l’utilisation de Th. intermedium dans le cadre 

de la conception de systèmes innovants pourrait être localement une grande réussite sous l’impulsion 

de démarches de valorisation locale ou contractuelle, et permettant la structuration de noyaux 

d’innovation indispensables au transfert de nouvelles pratiques dans le modèle agricole dominant 

(Meynard and Messéan, 2014). D’une manière générale, l’étude de Th. intermedium est un exemple 

intéressant du défi posé à l’agronomie. Comme ceci a pu être identifié concernant le développement 

des outils de modélisation (Louarn and Song, 2020), un challenge pour la gestion agroécologique des 

systèmes de culture consiste à développer une vision intégrée de la plante mais aussi d’une 

communauté végétale, au-dessus et en-dessous du sol, en relation avec son environnement et avec 

ses capacités d’adaptation. Dans ce sens, une réunion transdisciplinaire est essentielle, intégrant les 

avancées dans le champ de la génétique, de l’écophysiologie, des sciences du sol mais aussi de 

l’écologie évolutive et fonctionnelle. En partant à la recherche de structures fonctionnelles aujourd’hui 

peu représentées dans les systèmes de grandes cultures (Roucou et al., 2018), la sélection et 

l’utilisation de céréale vivace telle que Th. intermedium est un bon avant-goût de l’importance (et de 

la témérité) de ces questions. 
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Annexe 1 : Valeur alimentaire fourragère 

Données recueilies sur le site F8 par spectrométrie proche infrarouge (Fagnant, L., 2018. Kernza (Thinopyrum Intermedium), une culture céréalière pérenne : Evaluation de 

ses performances sous différentes nutritions azotées en Belgique (Travail de fin d’études). Gembloux AgroBio-Tech,Université de Liège (laura.fagnant@uliege.be) 

 

MS : Pourcentage de matière sèche 

MPT : Matière protéique totale 

CEL : Cellulose 

NDF : ‘Neutral detergent fiber’ 

ADL : ‘Acid detergent lignin’ 

MOD : Matière organique digestible 

UFL : Unité fourragère Lait 

UFV : Unité fourragère Viande 

PDIN : Protéines digestibles dans l’intestin par l’azote 

PDIE : Protéines digestibles dans l’intestin par l’énergie 

 

 

 

 

 

 

 

  

 

Numéro d'échantillon Stade Fertilisation MS MPT CEL NDF ADL MOD UFL UFV PDIN PDIE 

DQ180414-21 2 nœuds 0N 27,04 8,47 26,07 47,68 3,19 682,34 0,77 0,71 53,21 64,59 

DQ180414-24 2 nœuds 0N 23,61 9,71 27,1 49,34 3,46 661,97 0,74 0,67 61 66,34 

DQ180414-19 2 nœuds 100N 21,56 16,73 27,06 50,43 3,48 671,45 0,76 0,69 105,1 86,2 

DQ180414-20 2 nœuds 100N 23,95 12,54 28,28 51,62 3,78 651,83 0,73 0,65 78,78 73,03 

DQ180414-15 3 nœuds 0N 28,65 9,14 29,78 52,8 3,79 615,3 0,67 0,59 57,42 60,92 

DQ180414-18 3 nœuds 0N 30,49 7,47 30,71 54,99 3,92 611,42 0,66 0,57 46,93 55,92 

DQ180414-13 3 nœuds 100N 24,67 10,76 33,13 57,82 4,08 597,81 0,64 0,55 67,59 62,7 

DQ180414-16 3 nœuds 100N 25,13 10,09 33,25 57,91 4,16 588,95 0,62 0,54 63,39 60,46 

DQ180414-08 épiaison 0N 27,03 6,52 36,53 65,01 4,64 570,92 0,59 0,5 40,96 46,23 

DQ180414-09 épiaison 0N 29,07 6,24 37,31 66,2 4,98 548,18 0,56 0,46 39,2 44,22 

DQ180414-11 épiaison 100N 27,51 7,86 37,34 65,22 4,78 559,17 0,57 0,48 49,38 49,77 

DQ180414-12 épiaison 100N 25,56 7,94 38,92 67,73 5,07 543,24 0,55 0,45 49,88 47,92 

DQ180414-04 Floraison 0N 39,77 5,64 37,66 67,33 4,91 547,02 0,55 0,45 35,43 42,8 

DQ180414-05 Floraison 0N 33,26 4,43 37,9 68,5 5,05 546,54 0,55 0,45 27,83 39,22 

DQ180414-02 Floraison 100N 38,82 6,98 37,16 67,62 4,87 572,56 0,59 0,49 43,85 49,95 

DQ180414-03 Floraison 100N 46,36 5,49 39,39 70,92 5,17 548,5 0,55 0,45 34,49 41,57 
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Annexe 2 : Statut azoté de Th. intermedium 

La littérature scientifique sur les graminées a solidement identifié une relation privilégiée entre la croissance du 

peuplement et les prélèvements d’azote réalisés (Lemaire and Salette, 1984). Cette relation est exprimée sous le 

modèle Nc = a.MS – b d’après le principe de dilution, où Nc indique la teneur azoté critique non limitante, c’est à la dire 

la teneur azotée minimale pour l’obtention de la croissance maximale. 

D’après la figure ci-dessous, le statut azoté de la culture sur les sites F8, F9 et F10 n’indique pas une teneur N proche 

des valeurs de Nc définies pour les graminées C3, indiquant à priori une situation ‘limitante’, où la croissance serait 

ralentie par la disponibilité en azote minéral du sol (Gastal and Lemaire, 2002). Des analyses complémentaires telles 

que le calcul du coefficient apparent d’utilisation de la fertilisation (CAU) pourrait permettre de s’assurer de 

l’assimilation de l’azote apporté. 

Toutefois, la présence de situations fertilisées à 100 ou 120 kg N par hectare, et l’observation d’un couvert vigoureux 

et productif, questionne la valeur de l’interprétation d’un indice de nutrition azotée à partir de la référence Nc 

proposée. L’existence dans la littérature de mesures cohérentes avec celles présentées ici (Taugtes et al., 2018), et la 

présence de conditions irriguées et de sols considérés comme non limitants pour d’autres ressources minérales telle 

que le phosphore, invitent à considérer l’existence d’une trajectoire azotée spécifique à la culture. A production 

équivalente, des teneurs azotées moins élévées que pour les graminées fourragères et les cultures céréalières de 

référence signfierait la réduction des besoins de fertilisation et l’amélioration de l’efficience d’utilisation de l’azote de 

la culture. 

Figure SA1. Teneur en azote de la biomasse aérienne de Th. intermedium. La forme des points indique le site sur lesquels les 

prélèvements ont été effectués. Les points reliés correspondent à des prélèvements effectués sur le même site à la même période, 

fertilisés suivant trois doses d’azote différentes (0-50-100).  

 

Courbe critique (Nc) = 4,8 MS-0,34 (Lemaire and Salette, 1984)

Courbe min (Nmin) = 2,2 MS-0,44  (Justes et al., 1994)
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Bien que cette hypothèse ne puisse être confirmée en l’état, plusieurs éléments de bibliographie suggèrent qu’une 

étude plus précise des courbes de dilution et des teneurs critiques en fonction de la caractérisation fonctionnelle des 

cultures pourrait significativement renforcer le concept, le préciser, et étendre son domaine de validité à des couverts 

différents des cultures de référénce actuelles. 

 Plusieurs groupes fonctionnels sont identifiées chez les graminées fourragères (PFT, Plant Functional Type), 

indiquant des différences significatives de traits entre groupe homogène (teneur en matière sèche des feuilles, 

durée de vie des feuilles, etc. ; Cruz et al., 2019, 2010)  

 

 Pour une nutrition azotée non limitée, des écarts importants avec les valeurs Nc sont constatés dans plusieurs 

situations dont une des caractéristique commune est la vitesse de croissance relativement lente du 

peuplement végétal (Agnusdei et al., 2010).  

 

 De la même manière, les concentrations en azote apparaissent variables entre différents groupes fonctionnels 

de graminées (Jouany et al., 2011), où les espèces dites ‘à croissance lente’ (phénologie tardive, durée de vie 

des feuilles importantes, taux de MS élevé, etc.) présentent des teneurs azotées généralement plus basses 

que les espèces dites ‘à croissance rapide’ (Craine et al., 2002; Jouany et al., 2011; Reich, 2014; Reich et al., 

1998) majoritairement utilisées dans la production des courbes de références (e.g. Festuca arundinacea, 

Phleum pratense) puisque ces espèces se révèlent particulièrement sensibles et tributrices de la disponibilité 

azotée pour la maximasitation de leurs performances.  

 

 L’expansion foliaire potentiellement moins importante et une distribution différente entre l’azote structural 

(tiges) et métabolique (feuilles) pourraient justifier cette différence (Lemaire et al., 2007) entre la teneur 

mesurée et la teneur Nc de référence. Le rapport tiges-feuilles de la culture pourrait donc jouer un rôle 

important dans la définition de la teneur Nc (Justes et al., 1997). Cet élement rejoint les discussions contruites 

sur le rôle du de la surface foliaire dans la relation croissance-teneur azotée (Lemaire et al., 2007). 

 

 L’étude de certains cultivars de riz, différents quant à leurs propriétés morphologiques et physiologiques, a 

notamment proposée l’existence de courbes critiques décrivant une accumulation de biomasse différente 

pour une même quantité d’azote capturée (Ata-Ul-Karim et al., 2013) 

 

 Les graminées fourragères de type ‘D’ (Cruz et al., 2010), caractérisée comme espèces ‘de conservation’, se 

différencient des autres types dans la mesure où les courbes de dilution n’ont pu être reconstituées 

conformément aux courbes de référence (Jouany, 2020, communication personnelle). 
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Annexe 3: Plans d’expérimentation 

  
F8 

F12 

F11 

F10 

F1-7, F9 
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Site F1 

Ce site d’expérimentation a été implantée à Vénérieu (38) le 26 septembre 2017 derrière une culture de soja, en agricutlure biologique. Les semis ont été réalisés à environ 

18 kg.ha-1, au semoir à céréales (inter-Vitasem 300, inter-rangs de 16 cm), sur une surface de 0.5 hectare. Quatre blocs ont été implantés, intégrant chacun une modalité de 

Th. intermedium cultivé seul, et une modalité de Th. intermedium cultivé en association avec du trèfle blanc, semé à la même date en rangs intercalés. La conduite de l’essai 

intègre une fertilisation de 50 unités d’azote au printemps, ainsi qu’une fauche à l’automne sur une moitité de l’essai.  

Le développement très important d’adventices à la suite de l’implantation, incompatible avec les objectifs de gestion de l’agriculteur, à conduit à la destruction de ce site au 

printemps 2018. 
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Site F2 

Ce site d’expérimentation a été implantée à Chozeau (69) le 20 septembre 2017 derrière une culture de maïs. Les semis ont été réalisés à environ 18 kg.ha-1, au semoir à 

céréales (inter-Vitasem 302, inter-rangs de 24 cm), sur une surface de 0.2 hectare. Trois blocs ont été implantés, intégrant chacun une modalité de Th. intermedium cultivé 

seul, et une modalité de Th. intermedium cultivé en association avec du trèfle blanc, semé à la même date en rangs intercalés. La conduite de l’essai intègre une fertilisation 

de 50 unités d’azote au printemps. Les semis de trèfle banc n’ayant pas levé correctement, les modalités de cultures associées n’ont pas été suivies et analysées comme telle. 
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Site F3 

Ce site d’expérimentation a été implantée à Lieudieu (38) le 12 septembre 2018 derrière une culture de maïs. Les semis ont été réalisés à environ 18 kg.ha-1, au semoir à 

céréales (inter-rangs de 14 cm), sur une surface de 0.8 hectare. Quatre blocs ont été implantés, intégrant chacun une modalité de Th. intermedium fertilisée avec 50 unités 

d’azote, et une modalité fertilisée avec 100 unités d’azote.  

50 N 100 N 100 N 50 N 100 N 50 N 50 N 100 N 
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Site F4 

Ce site d’expérimentation a été implantée à Maubec (38) le 5 septembre 2017 derrière une culture de colza. Les semis ont été réalisés à environ 18 kg.ha-1, au semoir à 

céréales (Sola SD, inter-rangs de 20 cm), sur une surface de 0.5 hectare. La culture de Th. intermedium, et plus particulièrement le développement de son système racinaire, 

est comparé aux céréales annuelles cultivées dans la rotation habituelle. Cette comparaison est réalisée lors de la campagne 2017-2018 avec un blé annuel, et lors de la 

campagne 208-2019 avec un seigle annuel. Lors de la deuxième campagne, des modalités de fertilisation (100N) ont été intégrées à l’essai.  
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Site F5 

Ce site d’expérimentation a été implantée à Saint-Marcel-Bel-Accueil (38) le 26 septembre 2017 derrière une culture de luzerne. Les semis ont été réalisés à environ 18 kg.ha-

1, au semoir à céréales (inter-Vitasem 300, inter-rangs de 16 cm), sur une surface de 0.5 hectare. Quatre blocs ont été implantés, intégrant chacun une modalité de Th. 

intermedium cultivé seul, et une modalité de Th. intermedium cultivé en association avec du trèfle blanc, semé à la même date en rangs intercalés. La conduite de l’essai 

intègre une fertilisation de 50 unités d’azote au printemps, ainsi qu’une fauche à l’automne sur une moitité de l’essai.  

Le développement très important d’adventices à la suite de l’implantation, incompatible avec les objectifs de gestion de l’agriculteur, à conduit à la destruction de ce site au 

printemps 2018. 
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Site F6 

Ce site d’expérimentation a été implantée à Saint-Marcel-Bel-Accueil (38) le 13 septembre 2018 derrière un maïs. Les semis ont été réalisés à environ 15 kg.ha-1 (combinés 

de semis Sulky Progress), au semoir à céréales, sur une surface de 0.9 hectare. Quatre blocs ont été implantés, intégrant chacun des modalités de Th. intermedium cultivé 

seul (mod 1), associé à un couvert de trèfle violet (Trifolium pratense) semé simultanément à l’implantation (mod 2), et associé à un couvert de trèfle violet semé au printemps 

suivant l’implantation (mod 3). La culture de Th. intermedium est semé en inter-rangs de 60 cm. Le couvert de trèfle violet est semé en inter-rangs de 15cm. Un rang tous les 

quatre rangs n’est pas semé afin de ne pas associé les deux cultures sur un même rang, et de limiter le couvert de trèfle à l’inter-rang. L’essai comprend une partie de la 

surface fertilisée à 100 unités d’azote, et une autre partie sans aucune fertilisation. 
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Site F7 

Ce site d’expérimentation a été implantée à Vénérieu (38) le 14 septembre 2018 derrière un méteil. Les semis ont été réalisés à environ 15 kg.ha-1 (combinés de semis Sulky 

Progress), au semoir à céréales, sur une surface de 0.9 hectare. Quatre blocs ont été implantés, intégrant chacun des modalités de Th. intermedium cultivé seul (mod 1), 

associé à un couvert de trèfle violet (trifolium pratense) semé simultanément à l’implantation (mod 2), et associé à un couvert de trèfle violet semé au printemps suivant 

l’implantation (mod 3). La culture de Th. intermedium est semé en inter-rangs de 60 cm. Le couvert de trèfle violet est semé en inter-rangs de 15cm. Un rang tous les quatre 

rangs n’est pas semé afin de ne pas associé les deux cultures sur un même rang, et de limiter le couvert de trèfle à l’inter-rang. L’essai comprend une partie de la surface 

fertilisée à 100 unités d’azote, et une autre partie sans aucune fertilisation. 

Le développement très important d’adventices à la suite de l’implantation, incompatible avec les objectifs de gestion de l’agriculteur, à conduit à la destruction de ce site au 

printemps 2019. 
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Site F8 

Ce site d’expérimentation a été implantée à Gemboux (Wallonie, Belgique) le 22 septembre 2017 derrière un blé, sur la ferme expérimentale de Gembloux AgroBio-Tech. Les 

semis ont été réalisés à environ 20 kg.ha-1, sur une surface de 0.15 hectare. Quatre blocs ont été implantés, intégrant chacun des modalités de fertilisation et de fauche 

différentes. La culture de Th. intermedium est semé en inter-rangs de 25 cm. Un déserbage mécanique et chimique est utilisé pour limiter le développement des adventices 

  

Facteur 2 Facteur 3 Mod

Fumure 

redressement

Fumure 

épiaison

Fumure 

automne

0 kg N 0 kg N 0 kg N 1

50 kg N 0 kg N 0 kg N 2

50 kg N 0 kg N 50 kg N 3

100 kg N 0 kg N 0 kg N 4

100 kg N 0 kg N 50 kg N 5

0 kg N 100kg N 0 kg N 6

0 kg N 100 kg N 50 kg N 7

0 kg N 0 kg N 0 kg N 8

50 kg N 0 kg N 0 kg N 9

50 kg N 0 kg N 50 kg N 10

100kg N 0 kg N 0 kg N 11

100 kg N 0 kg N 50 kg N 12

0 kg N 100 kg N 0 kg N 13

0 kg N 100 kg N 50 kg N 14

Facteur 1

Non fauché à  

l 'automne

Fauché à  

l 'automne

8 5 3 10

11 4 1 8

Bloc 3 10 2 4 14 Bloc 4

9 7 6 9

13 1 5 11

12 3 7 13

14 6 2 12

7 14 8 6

6 13 10 4

5 12 9 3

Bloc 1 4 11 14 2 Bloc 2

3 10 12 5

2 9 11 1

1 8 13 78 m 
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Site F9 

Ce site d’expérimentation a été implantée à Pusignan (69) le 18 septembre 2018 derrière un tournesol, sur la ferme expérimentale d’Arvalis-Institut du végétal. Les semis ont 

été réalisés à environ 30 kg.ha-1, sur une surface de 0.35 hectare. La culture de Th. intermedium est semé en inter-rangs de 17cm. Un déserbage chimique est utilisé pour 

limiter le développement des adventices. Des sondes tensiométriques sont positionnés sur une moitié de l’essai afin de détecter l’apparition de stress hydrique et de piloter 

l’irrigation dans le but de réaliser des observations en situation « non stressée », comparativement aux conditions de culture sans irrigation. La totalité de l’essai est fertilisé 

avec 120 unités d’azote, fractionnés avec un apport mi-février (40U) et mi-avril (80U). L’essai est composé de micro parcelles de 10 mètres par 2,5, chacune dédiée à la 

mesure des biomasses, aux travaux de récolte et aux fosses pédologiques réalisées sur toute la durée de l’essai.  
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Site F10 

Ce site d’expérimentation a été implantée à Crouel (63) le 19 octobre 2017 derrière un tournesol, sur la station de recherche de l’INRAE, sur une surface de 0.15 ha. Quatres 

blocs ont été implantés, comprenant chacun 7 modalités correspondant à différents génotypes de céréales vivaces. Quatres blé vivaces sont testés (Triticum spp. X Thinopyrum 

spp.), deux seigles vivaces (Secale cereale x Secale montanum), ainsi que la culture de Th. intermedium. Les doses de semis utilisées correspondent au semis d’environ 300 

graines par m², avec des inter-rangs de 15cm. Un déserbage chimique est utilisé pour limiter le développement des adventices. La totalité de l’essai est fertilisé avec 80 unités 

d’azote.   

 

 

 

 

 

denomination  origine commentaires français N°modalité 

Kernza C3 Thinopyrum intermedium wheatgrass Agropyre 1 

OT 38 T.aestivum/Th. intermedium historic line Blé vivace 2 

B1271 Triticum spp./Thinopyrum spp Bread line Blé vivace 3 

B1107 Triticum spp./Thinopyrum spp Bread line Blé vivace 4 

KanDura Triticum spp./Thinopyrum spp Durum wheat Blé vivace 5 

ACE-1 S.cereale/S. montanum perennial rye seigle vivace 6 

RPMeieiei S.cereale/S. montanum perennial rye seigle vivace 7 
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Site F11 

Ce site d’expérimentation a été implantée à Maule (78) le 7 septembre 2017 derrière une culture d’orge, sur la station de recherche de Secobra Recherches. Les semis ont 

été réalisés à environ 18 kg.ha-1, au semoir à céréales (Amazon adp, inter-rangs de 25 cm), sur une surface de 0.5 hectare. Quatre blocs ont été implantés, intégrant chacun 

une modalité de Th. intermedium cultivé seul, et une modalité de Th. intermedium cultivé en association avec du trèfle blanc, semé à la même date en rangs intercalés. La 

totalité de l’essai intègre une fertilisation de 50 unités d’azote au printemps.  

Lors de l’implantation, les semis de trèfle n’ayant pas fonctionné correctement, l’étude de ce facteur a été abandonnée et les 2 modalités par bloc ont été adaptées pour 

tester la différence entre des situations non fertilisées et fertilisées (100 unités par hectare) lors de la seconde année de culture. 
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Site F12 

 Ce site d’expérimentation a été implantée à Heutrégiville (51) le 21 septembre 2017 derrière une culture de blé, sur la station de recherche de Secobra Recherches. Les 

semis ont été réalisés à environ 18 kg.ha-1, au semoir à céréales (Hege, inter-rangs de 25 cm), sur une surface de 0.02 hectare. Trois blocs ont été implantés, intégrant 

chacun une modalité de Th. intermedium cultivé seul, une modalité de Th. intermedium cultivé en association avec du trèfle blanc, semé à la même date en rangs intercalés, 

et une modlité de culture de blé (Triticum aestivum), de la variété Renan. La totalité de l’essai intègre une fertilisation de 50 unités d’azote au printemps.  

Lors de l’implantation, les semis de trèfle n’ayant pas fonctionné correctement, l’étude de ce facteur a été abandonnée. 
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Annexe 4 : Fiches d’identification de Thinopyrum intermedium 

Fiches réalisées par Alexandra Dutay (alexduta@hotmail.fr) lors de son stage de fin d’études, à partir d’échantillons 

prélevés sur le site F9. 

Période de tallage 
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Epi 1 cm 
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Montaison 
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Floraison 

 

Agropyre intermédiaire (Kernza) 

- Rhizomes courts à la base des racines 

- Gaine à section arrondie 

- Préfoliaison enroulée  

- Feuilles droites, voire enroulées, mates, vertes à bleu-vert 

- Ligule fine, blanche, arrondie formant un léger pic central 

Plante entière  Epi  

- Port érigé  

- Plante bleu-vert tirant sur le blanc ou vert clair  

- 3 noeuds de couleur foncée ou brillants  

- Bases des tiges légèrement violacées ou blanches  

- Tige et gaine glabres mais il peut exister une rangée 

de cils le long de la gaine  

- Diamètre de la tige épais ou fin (> ou < 0,3cm)  

- Feuilles :  

larges ou étroites (≥ ou < 1,5cm)  

bleu-vert, voire légèrement blanches ou vert clair  

pubescentes (feuilles de la base sur les bords du limbe, 

toutes les feuilles ou seulement les premières) ou 

glabres (totalité ou uniquement les dernières feuilles 

formées)  

- Oreillettes fines blanches à violacées, voire violacées 

sur la partie inférieure, embrassantes mais séparées au 

niveau de la gaine, légèrement ciliées (moustaches de 

chat)  

- Long (20 à 30cm)  

- Droit ou courbé  

 

- Epillets alternes et qui se décollent du rachis  

 

- 20 à 30 épillets selon la longueur de l’épi  

 

- Un épillet mesure 1 à 3cm de haut et porte une dizaine 

fleurs  

- Une fleur compte 3 étamines un 1 stigmate au-dessus 

de l’ovaire  

 

 

 

Epi en pleine 

floraison 



 

 

 

 

Title : Functional characterization and performances of a perennial grain (Thinopyrum intermedium) 

as an agroecological option for western European cropping systems.  

Keywords : Agroecology, rooting system, production, functional traits, ecosystem services, on-farm 

Abstract :  

Growing perennial grains, yielding several years from one seeding, is suggested as a valuable option 

toward more agroecological systems, sustaining production and environmental goals. The Thinopyrum 

intermedium species is studied since it may offer significant grain yields while providing other 

important ecosystem services regarding soil conservation and natural resources protection. The 

multifunctionality of the crop is a key aspect of its relevance and value, partially offsetting the lower 

grain yields as compared to annual grain counterparts. However, a thorough assessment of its above 

and belowground growth is still missing, and the influence of growth conditions mostly unknown (e.g. 

water, nitrogen, temperature). This lack of knowledge is strongly hindering the development of 

suitable management practices to ensure services provision and to increase the agroecosystem 

sustainability. This work assesses the crop performances in a context of a temporary insertion (2-3 

years) into a grain crop rotation. The study is based on 12 fields experiments, either on-farm or in 

research station, in France and Belgium. This work allowed to characterize the growth and functioning 

of the crop and to evaluate its performances during two consecutive years (establishment and 

following year). Several key parameters have been identified (rooting system development, flowering 

induction, growth dynamic, grain yields components) to understand the potential of grain-forage dual 

production, soil protection, resources management, and weed control. Results are notably illustrating 

the crop changes between the establishment year and the following year (above and belowground 

biomass increase). These changes are important when analyzing the crop ability to capture and use 

soil resources. Generally, aboveground traits (e.g. biomass, phenology, grain yield components) and 

belowground traits (e.g. root depth, biomass, diameter, density) indicate an unfavorable resource 

allocation impacting grain productivity, while favoring the vegetative biomass (roots, stems, leaves) 

that supports the perenniality of the species. Meanwhile, results of this work are showing a great 

potential from this perennial grain to build diversified cropping systems, using and conserving 

resources efficiently, and supporting soil fertility.   



 

 

 

 

Titre : Caractérisation fonctionnelle et performances d’une céréale vivace (Thinopyrum 

intermedium) : une alternative agroécologique pour les systèmes de grandes cultures d’Europe 

occidentale 

Mots-clés : Agroécologie, système racinaire, production, traits fonctionnels, services 

écosystémiques, réseau de parcelles  

Résumé :  

La culture de céréales vivaces, fournissant une production de grains sur plusieurs années consécutives 

sans être ressemées, est proposée comme une innovation agroécologique pour des systèmes de 

culture productifs et plus respectueux de l’environnement. L’espèce Thinopyrum intermedium est ici 

étudiée car elle propose un potentiel de production en progression et est susceptible de fournir de 

nombreux services écosystémiques visant la protection du sol et des ressources naturelles. La 

multifonctionnalité de cette culture est un élément clé de sa valorisation, compensant pour partie les 

faibles rendements en grains. Cependant, les caractéristiques du développement aérien et racinaire 

de la céréale sont encore peu évaluées au champ, et l’influence des conditions de culture peu définie 

(e.g. eau, azote, température). Ce manque de connaissances limite fortement le raisonnement des 

méthodes de gestion adaptées à la culture et favorisant l’obtention de services et la durabilité de 

l’agroécosystème.  Ce travail propose d’étudier le potentiel de cette culture dans le cadre d’une 

implantation de 2-3 ans au sein d’une rotation céréalière. Il s’appuie sur un réseau de 12 

expérimentations en stations ou en plein champ, en France et en Belgique. Ce travail a permis de 

caractériser le fonctionnement de la culture et d’évaluer ses performances pendant deux années de 

production consécutives (l’année d’implantation et l’année de repousse suivante). Plusieurs 

paramètres clés ont été identifiés (développement du système racinaire, conditions de l’induction 

florale, dynamique de croissance, composantes du rendement en grains) pour la compréhension des 

performances de production grain-fourrage, de protection des sols, de gestion des ressources et de 

régulation des bio-agresseurs (adventices) de cette culture. Les résultats présentés illustrent une 

évolution notable de la culture entre les deux années de production (augmentation de la biomasse 

racinaire et aérienne) à prendre en compte dans la caractérisation des capacités d’acquisition et 

d’utilisation des ressources du sol. D’une manière générale, les traits aériens (e.g. biomasse, 

phénologie, composantes du rendement) et racinaires (e.g. profondeur, biomasse, diamètre, densité) 

indiquent une allocation des ressources défavorable à la production grainière au profit d’une forte 

production de biomasse aérienne et racinaire, support de la pérennité de l’espèce. Les résultats de la 

thèse témoignent aussi d’un fort potentiel de cette culture pour concevoir des systèmes de culture 

plus diversifiés, plus efficients dans l’utilisation et la conservation des ressources et, favorables à la 

fertilité du sol. 


