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CHAPITRE I

PROBLEMATIQUE GENERALE ET ETAT DES
CONNAISSANCES

I-1 La production et Dutilisation des paturages dans la région de la
« Pampa Deprimada » en Argentine

I-11 Caractéristiques générales de la région

En Argentine plus de 70% de la surface du territoire est occupée par une végétation herbacée
naturelle depuis les zones climatiques arides et froides de la Patagonie jusqu’aux zones
subtropicales du Nord, en passant par les zones a climat tempéré de la Pampa. La région
tempérée correspondant a la zone appelée « Pampa humide » correspond & 1’écosystéme le
plus approprié du pays pour le développement des activités agricoles. En régle générale, la
mise en culture s’est réalisée dans les zones ayant les potentialités de sols les meilleures,
tandis que la production animale s’est maintenue dans les zones marginales peu propices a la
culture. Parmi celles-ci, la zone de la Pampa Deprimada est la plus importante avec une
superficie d’environ 8 000 000 ha sur laquelle 1’élevage bovin extensif reste la principale
activité économique.

La région est caractérisée par un climat doux, avec une moyenne de température annuelle de
15°C et une pluviométrie moyenne de 900 mm (Burgos, 1969). L’amplitude saisonniére des
températures reste modérée avec des moyennes de 9+1.2°C et 19+1.2°C pour I’hiver et 1’été
respectivement®. La distribution des pluies est plutdt réguliére, 60% du total annuel étant
répartis sur le printemps et I’été. Cependant, malgré cette bonne pluviométrie estivale, du fait
que I’évapotranspiration est maximale durant cette période, le bilan hydrique est en principe
négatif durant une grande partie de 1’été.

En général, les sols de la Pampa Deprimada ne sont pas propices 2 la culture du fait de leur
alcalinité et des mauvaises conditions de drainage (Tricart, 1973). Malgré un relief général
« désespérément plat» les petites variations topographiques locales produisent des alternances
locales de types de sols sur quelques metres de distances seulement. Les sols des micro
dépressions présentent en général des niveaux d’alcalinité trés élevés et des niveaux de
drainage tres faibles. Durant I’hiver ces zones sont en général inondées pendant des périodes
de plusieurs semaines.

Le climat général de la Pampa permet I’adaptation d’une grande variété d’espéces prairiales
naturelles (Vervoorst, 1967 ; Leon, 1975), et d’especes cultivées introduites (Mazzanti et al.,
1992). La végétation naturelle est caractérisée par la dominance des graminées et par
I’absence totale d’arbres (Vervoorst, 1967 ; Soriano et al., 1992). C’est la coexistence
d’especes natives et naturalisées de type C3 et C4 au sein des mémes communautés végétales
qui représente la caractéristique majeure de ces paturages. Les deux types d’espéces C3 et C4
posseédent des cycles saisonniers de croissance a priori complémentaires, les premiéres
permettant une croissance en saison froide, tandis que les secondes ont une croissance plutdt
estivale (Sala er al.,, 1981). La coexistence de ces deux types d’espéces permet donc aux
communautés végétales de maintenir une croissance active durant pratiquement toute 1’année,

" Moyenne des derniéres vingt années



ce qui représente un atout considérable pour un élevage extensif entierement basé sur le
paturage. :

I-12 La durabilité de la production animale dans la Pampa Deprimada

Les caractéristiques agro-écologiques de la Pampa Deprimada donnent a cette région un
intérét local aussi bien qu’international. La production animale est basée sur une utilisation de
la végétation naturelle par le paturage pendant les douze mois de I'année. Les prairies
naturelles représentent 80% environ des ressources fourrageres a 1’échelle de I’ensemble de la
région. La fertilisation des paturages aussi bien que I’utilisation de fourrages conservés ou de
compléments alimentaires sont des pratiques treés peu fréquentes chez les éleveurs.

Les conditions tres extensives d’exploitation ainsi que les variations climatiques saisonniéres
provoquent une variabilité importante de la production d’herbe entre I’hiver et la période
printemps-été dans des proportions qui peuvent aller de 1 a 8 (Sala et al., 1981). Ainsi, les
chargements annuels en animaux sont définis en fonction de la saison de plus basse
production, c’est a dire la période hivernale, et il en résulte des efficiences tres faibles de
’utilisation de I’herbe aux autres saisons.

Cette inadéquation saisonni¢re entre les croissances d’herbe et la demande des animaux
provoque des variations importantes dans la pression de paturage entre la période hivernale et
la période printemps-été, d’autant plus que les fréquentes inondations hivernales sur les
parties basses des parcelles réduit considérablement la surface paturable a cette période. Dans
ce contexte, il apparait que les graminées C3, qui représentent ’essentiel de la ressource
hivernale des animaux, ont tendance & étre sur-paturées a cette période, tandis que les
graminées C4 qui sont dominantes en printemps-été ont tendance a étre largement sous
utilisées par les animaux (Agnusdei, 1991). De plus, il a été montré que les trés faibles
disponibilités du sol en azote pendant I’hiver (Vazquez et Barberis, 1982) limitent tres
fortement la croissance des graminées C3 a cette période (Fernandez Grecco et al., 1995),
tandis que la minéralisation de la matiére organique du sol qui a lieu au printemps et en été
profite davantage aux espeéces C4, ce qui accroit les écarts de production entre les deux
saisons au dela de ce qui serait di a D’effet direct des températures sur les potentialités de
croissance des deux types d’especes. Ainsi les conditions d’exploitation des prairies au
paturage, telles qu’elles sont imposées par le systéme de production animal en vigueur dans
cette région ou les contraintes importantes de nutrition minérale, se conjuguent pour
déterminer une baisse progressive de la contribution des espéces C3 par rapport aux espéces
C4 dans la production annuelle de ces prairies (Sala et al.,1981).

La coexistence des espéces C3 et C4 confére en théorie une tres grande flexibilité au systéme,
mais, dans le méme temps, si les facteurs qui déterminent 1’équilibre entre ces deux groupes
d’espéces ne sont pas contr6lés et maitrisés, le systéme risque de devenir de plus en plus
instable. Une politique de réduction des chargements qui aurait pour but de diminuer la
pression de paturage hivernal dans 1’espoir de restaurer la contribution des espeéces C3 aurait
en fait pour effet d’augmenter la sous utilisation des graminées C4 en été qui exerceraient
alors une compétition accrue sur les especes C3 en limitant leur émergence en automne et par
contre-coup leur contribution hivernale.

Les tendances mondiales indiquent que la production animale bovine devra se concentrer dans
des zones qui sont marginales pour la culture. En Argentine, cette tendance a labourer les
meilleures terres pour réaliser des cultures céréaliéres est largement avancée partout ol cela
est possible. Il en résulte une tendance & augmenter les niveaux de chargement sur les surfaces
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restantes de prairies naturelles qui sont bien entendu les moins productives, ce qui a tendance
a accélérer le processus de dégradation de la végétation déja constaté par la diminution ou la
disparition de certaines especes C3. Des stratégies doivent donc étre proposées pour améliorer
les capacités de chargement des prairies naturelles de la Pampa Deprimada de maniére & ce
que les systémes de production de viande puissent étre écologiquement et économiquement
durables.

I-13 Formulation d’une hypothese de travail et détermination de pfiorités de recherche

Pour sortir de cet « engrenage » de dégradation progressive de la végétation et des capacités
productives des prairies de cette région, il est postulé que la réduction partielle des
contraintes nutritionnelles qui limitent la croissance hivernale des especes C3 représente
P'une des clés permettant d’augmenter les potentialités de chargement annuel, en
atténuant les différences saisonniéres de production d’herbe et en rééquilibrant la
contribution des deux types d’espéces C3 et C4. Cette hypothese de travail est celle qui a
permis d’organiser les recherches entreprises sur le paturage des prairies naturelles de la
Pampa Deprimada & 'INTA de Balcarce sous I’autorité d’A. Mazzanti. Mon travail de thése
s’inscrit dans cette problématique générale, et il devra contribuer a fournir des connaissances
de bases nécessaires pour vérifier ou étayer le réalisme écologique et le réalisme agronomique
de cette hypothése générale.

Selon les résultats obtenus par Fernandez Grecco et al. (1995), une simple application de
50 unités de N juste avant I’hiver permet de multiplier par 2 la croissance d’herbe d’une
prairie naturelle. Cet accroissement de production d’herbe pourrait alors s’accompagner d’un
accroissement trés substantiel du niveau de chargement sur I’ensemble de I’année, ce qui
permettrait une meilleure utilisation des graminées C4 en période estivale et qui, en
conséquence de la pression de paturage, limiterait ’effet négatif qu’elles exercent sur
I’émergence et le redémarrage des graminées C3 a l'automne. On pourrait ainsi espérer
favoriser la compétition C3/C4 aux deux périodes charniéres que sont la fin d’hiver — début
de printemps et ’automne, en augmentant «1’agressivité » des C3 par des apports de N
restreints a la période ot la température ne permet pas aux graminées C4 d’étre compétitives,
et en diminuant « I’agressivité » des C4 a I’automne du fait d’une pression de paturage plus
élevée en été.

Pour vérifier le réalisme d’une telle hypothése, des informations de base sont nécessaires sur
les dynamiques saisonniéres de croissance des espeéces C3 et C4 les plus représentatives des
communautés végétales paturées. Ces types d’informations devraient également permettre de
simplifier de mani¢re objective la diversité botanique observée des prairies en définissant un
nombre restreint de « morpho-types » permettant de prévoir les réponses quantitatives de la
croissance de ces especes aux variations des facteurs du milieu.

La dynamique de prélévement des ressources du sol (eau et éléments nutritifs) et de leur
utilisation par les deux groupes d’espéces pendant les deux périodes charniéres durant
lesquelles leurs cycles de croissance se chevauchent est important pour prévoir I’impact d’une
modification du niveau des ressources sur I’évolution de la composition botanique des
prairies.

La connaissance des dynamiques de défoliation des principales espéces des deux groupes C3
et C4 est également un préalable & 1’analyse de I’'impact des modifications induites de
chargement sur les équilibres entre especes. Ainsi le role du comportement alimentaire des
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Figure I-1. Diagramme représentant les relations entre les caractéristiques morphogénétiques
principales d’une espéce et les caractéristiques structurales du couvert végétal (d’aprés Lemaire
et Chapman, 1996).
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animaux et de ses possibilités de choix spécifique devra étre analysé pour pouvoir interpréter
les évolutions de composition botanique et de structure de végétation.

La compréhension de 'impact des dynamiques de croissance des différentes especes et des
dynamiques de sénescence de leurs tissus foliaires sur 1’optimisation des bilans annuels et
saisonniers entre la production d’herbe et sa consommation par les animaux au paturage sur
des communautés végétales multispécifiques, sont des éléments centraux pour le
développement de stratégies de conduite du paturage. Pour cela, des informations précises
reliant 1la morphogenese foliaire des différentes espéces et les modes de défoliation auxquelles
elles sont soumises devront étre disponibles.

Ces différentes questions de recherche, nécessaires pour la vérification de I’hypothése
générale de travail, ont déja donné lieu & de nombreux travaux analytiques dans différentes
_parties du monde. Une analyse de I’état des connaissances sur ces différents points et des
possibilités de transposition dans le contexte écologique et agronomique de’la Pampa est un
préalable a toute tentative de définition précise de I’objectif scientifique de ce travail de these.

I-2 Analyse bibliographique et état des connaissances disponibles
I-21 Morphogenése foliaire et croissance des espéces de graminées prairiales

La nécessité de comprendre les processus de croissance des peuplements en relation avec les
taux de génération et d’expansion des organes individuels (morphogenése) a été depuis
longtemps soulignée (Anslow, 1966). Cependant, cette approche mécaniste n’a été incorporée
que relativement récemment dans les recherches sur le paturage (Bircham et Hodgson, 1983 ;
Lemaire, 1987) comme une maniére de quantifier la croissance brute en plus de la
quantification classique de la production nette de 1’herbe. Des progrés dans la compréhension
des processus qui contrdlent les quantités d’herbes « récoltables » au paturage (Hodgson et
al., 1981) et des effets des différences morphogénétiques entre especes sur ce contrdle
(Lemaire et al., 1987) ont été par la suite significatifs.

Lemaire et Chapman (1996) ont décrit comment les variables morphogénétiques
caractéristiques des espéces et des génotypes interagissent pour déterminer les principales
caractéristiques de la structure des peuplements que sont : la densité de talles, le nombre de
feuilles par talle et la taille finale des feuilles adultes (Figure I-1). Ces trois caractéristiques
représentent en fait les trois composantes de ['Indice Foliaire du peuplement. Cette
représentation schématique de la Figure I-1 donne une représentation conceptuelle pour
I’analyse de la dynamique de croissance des couverts prairiaux en reliant la dynamique de
développement de I'Indice Foliaire et donc de l’interception du rayonnement solaire aux
processus morphogénétiques qui déterminent les composantes de la croissance de I’herbe.

Parmi les trois principales variables morphogénétiques, la vitesse d’allongement des feuilles
(LER) est la plus sensible aux variations des conditions environnementales (température,
nutrition minérale, alimentation hydrique). En comparaison, la variable « vitesse d’apparition
des feuilles » (LAR) est moins sensible aux conditions de nutrition minérale et d’alimentation
hydrique et reste une caractéristique génotypique au moins dans une certaine gamme de
température (Anslow, 1966). L’adaptation de différents génotypes a leur environnement
thermique a été analysée en terme de développement et de croissance foliaire pour plusieurs
especes C3 ( Chaterjee, 1961 ; Patel et Cooper, 1961 ; Cooper, 1964 ; Davies et Thomas,
1983 ; Peacock, 1975 ; Lemaire, 1985 ; Tallowin ez al., 1995). Les €tudes entre espéces C3 et
C4 ont été essentiellement concentrées sur les différences dans les capacités
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photosynthétiques des feuilles (Pearcy et Ehlinger, 1984) et sur la complémentarité des cycles
de croissance entre les deux groupes d’espéces lorsqu’elles sont en compétition dans le méme
habitat (Sala et al., 1981). Des études comparatives de la morphogenése de ces deux groupes
d’especes sont quasiment absentes de la littérature.

Le tallage potentiel correspond au nombre maximum de talles émises sur une talle primaire si
tous les bourgeons de talle qui se trouvent & 1’aisselle des feuilles donnent réellement une
nouvelle talle. Dans ces conditions, la vitesse d’apparition potentielle des talles est
directement reliée a la vitesse d’apparition des feuilles (Davies, 1988). Ces relations entre
tallage et LAR ont été formalisées a partir des concepts de «site filling » (Davies, 1974 ;
Neuteboom et Lantinga, 1989 ; Van Loo, 1992) et de « site usage » (Skinner et Nelson, 1992)
dans un but de modélisation. Plus récemment une approche stochastique du tallage a été
proposée (Matthew et al, 1998) afin de résoudre quelques ambiguités concemnant la
paramétrisation du maximum de «site filling ». Cependant la complexité des facteurs qui
interagissent sur le tallage en conditions réelles tels que 1’environnement lumineux
(Deregibus et al., 1983), la nutrition minérale (Aspinall, 1966) ou I’alimentation hydrique
(Assuero, 1998) et qui limitent ce dernier a un niveau souvent trés inférieur au tallage
potentiel rendent ces concepts relativement inopérants pour des études au champ. Tout au
plus, la détermination du tallage potentiel permet d’exprimer le tallage réel de maniére
relative a ce dernier. Le rapport entre le taux de tallage potentiel, tel qu’il peut étre déterminé
par le LAR et le «site filling» maximum, et le taux de tallage réel devient alors une
indication de I'intensité des contraintes qui limitent la production de nouvelles talles, mais
sans fournir d’éléments pour en déterminer les causes. De plus, pour rendre compte de
I’évolution de la densité de talle d’un peuplement prairial, il faut tenir compte non seulement
du taux d’apparition des nouvelles talles mais aussi du taux de mortalité et du taux de
renouvellement de la population de talle, ce qui nécessite une approche de type
démographique (Matthews et al., 1998).

La taille finale des feuilles, appréhendée par leur longueur (Final Leaf Length : FLL) peut étre
considérée comme le produit de la vitesse moyenne d’allongement (LER, phase visible a
Pextérieur des gaines) et de la durée pendant laquelle s’effectue cet allongement (Leaf
Elongation Duration : LED) :

FLL = LER.LED (I-1)

Dans le cas de la fétuque élevée (Robson, 1967) et dans celui du ray-grass anglais (Davies,
1960) il a été montré que la durée d’allongement d’une feuille était proportionnelle &
I'intervalle qui sépare 1’apparition de deux feuilles successives qui est lui méme 'inverse de
la vitesse d’apparition des feuilles (LAR). Il s’ensuit donc :

LED = a/LAR (I-2)

Ceci implique que la taille finale des feuilles doit €tre proportionnelle au rapport entre la
vitesse d’allongement et la vitesse d’apparition des feuilles :

FLL = aLER/LAR I-3)

Cependant, un certain nombre d’observations réalisées sur plusieurs graminées tempérées
(Lolium perenne, Phallaris tuberosa, Dactylis glomerata) en conditions non limitantes de
nutrition minérale et d’alimentation hydrique montre que I’Equation (I-2) ne semble pas étre
strictement respectée dans les conditions du champ (Labreveux, 1998). Des variations de
températures ainsi que des modifications phénologiques (mise a fleurs des apex) au cours des
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périodes de mesure semblent responsables de ’instabilité constatée de 1’Equation (I-2). De
plus ces observations ayant été obtenues dans des situations de repousse de I’herbe apres une
défoliation unique, une validation de ce modele devrait étre réalisée pour différentes
modalités de défoliation combinant intensité et fréquence de défoliation. Il n’est donc pas
certain que la valeur du coefficient «a» de 1’Equation (I-2) puisse étre considérée comme
constante et caractéristique d’un génotype particulier. Cependant, pour une espéce donnée la
température ayant un effet simultané sur la vitesse d’élongation et sur la vitesse d’apparition
des feuilles, son effet sur la taille finale des feuilles dépendra des courbes de réponse
respective du LER et du LAR. Or comme I’a montré Lemaire (1985) pour la fétuque élevée,
dans la gamme de température de 0 a 18°C la réponse du LER & la température est d’allure
exponentielle alors que la réponse du LAR est d’allure linéaire. Il en résulte donc une nette
tendance & 1’augmentation de la taille finale des feuilles lorsque la température augmente.

Ainsi en conditions de températures variables, et surtout en tenant compte des tendances
saisonniéres, il existe des variations temporelles de la taille finale des feuilles (Robson et al.,
1988). En conséquence, compte tenu du délai entre 1’apparition d’une jeune feuille et le
moment ou cette feuille commence sa sénescence, en situation de variation naturelle de la
température, il n’y a pas de couplage directe entre le taux de production de nouveaux tissus
foliaires et le taux de sénescence. En effet si I'on admet comme sur le schéma de la
Figure (I-1) que la durée de vie des feuilles est une caractéristique morphogénétique, les
feuilles qui meurent 2 un instant donné ont une dimension qui a été déterminée par la
température et 1’état nutritionnel au moment de leur croissance, tandis que les feuilles qui
apparaissent au méme instant ont une dimension qui dépend de la température actuelle. Ainsi
en situation d’augmentation de température (cas de la fin de I’hiver et le début du printemps)
les feuilles qui meurent sont plus petites que les feuilles qui apparaissent ce qui permet de
maintenir sur une talle une croissance nette positive, bien que le nombre total de feuilles
adultes vivantes soit stable. En conditions de température décroissante a 1’automne, 1’effet
inverse sera observé, c’est a dire une croissance nette négative. Il est clair que pour rendre
compte de maniere quantitative de I’évolution saisonnicre de 1’équilibre entre croissance et
sénescence foliaire, il est indispensable de pouvoir modéliser ou du moins prévoir I’évolution
saisonniére de la taille finale des feuilles des différentes espéces prairiales.

En régime d’équilibre, la durée de vie des feuilles (Leaf Life Span : LLS) est affectée par la
température d’une maniére relativement similaire a la vitesse d’apparition des feuilles. Il s’en
suit que le nombre maximum de feuilles vivantes par talle est approximativement une
constante (Davies, 1988 ; Lemaire, 1987). Ce nombre maximum de feuilles vivantes par talle
(NLL) peut alors étre estimé pour un génotype :

NLL =LLS.LAR 14

En situation de température fluctuante, des décalages peuvent exister entre les réponses du
LLS et du LAR aux changements de température, ce qui peut amener a des fluctuations
saisonniéres du nombre maximum de feuilles autour de la valeur moyenne caractéristique de
I’espeéce et du génotype.

Il n’est pas possible de déduire directement le flux de sénescence de tissus foliaires & I’échelle
d’une talle ou d’un peuplement a partir de la seule connaissance de la durée de vie moyenne
des feuilles. Comme nous ’avons indiqué ci-dessus, il est important de prendre en compte la
taille des feuilles qui entrent en sénescence. Ainsi par une combinaison entre la durée de vie
des feuilles et leur taille il doit étre possible de paramétrer le flux de sénescence comme la
proportion de la biomasse foliaire sur pied qui est perdue par sénescence par unité de temps
(Johnson et Thornley, 1985). Cependant cette approche n’a réellement été développée que sur
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le ray-grass anglais en phase végétative. Des études similaires devraient €tre entreprises sur
d’autres espéces a morphologie plus contrastée et prendre en compte également des stades
phénologiques reproducteurs.

La grande variété d’espéces de graminées qui coexistent dans les prairies naturelles de la
Pampa présente des différences marquées d’architecture (Cabrera, 1970) et de phénologie
(Maceira, 1983 ; Leon et Bertiller, 1982). De maniére évidente, leur contribution potentielle a
la production d’herbe dépend de leurs caractéristiques morphogénétiques et de leur capacité a
répondre aux changements de conditions environnementales. Une description détaillée des
caractéristiques morphogénétiques et structurales des principales espéces natives et
naturalisées des prairies de la pampa n’existait pas avant que nous entreprenions cette étude.
Cette absence d’information représente une contrainte pour le développement de stratégies de
conduite du paturage adaptées aux especes présentes (Lemaire et al., 1987) et durables
(Fulkerson et Slack, 1995). De plus amples informations de cette nature sont nécessaires pour
pouvoir étendre le modele décrit par Lemaire et Chapman (1996) a des espéces de différents
types morphogénétiques et dans une large gamme de conditions environnementales.

I-22 Modalités de défoliation et sélectivité animale vis a vis des espéces au paturage

Les talles représentent les unités de base permettant de relier les animaux consommateurs
d’herbe au paturage et les populations de plantes d’une prairie, et c¢’est au niveau de cette
entité structurale du peuplement que les processus de défoliation foliaire doivent étre analysés
(Hodgson, 1966). Une modalité de défoliation peut étre caractérisée par ses deux composantes
qui sont la fréquence et I’intensité. La fréquence de défoliation mesure le temps moyen qui
sépare deux défoliations successives sur la méme talle (Hodgson, 1966 ; Wade, 1991). Elle
peut également étre déterminée a 1’échelle de la feuille individuelle en fonction de la classe
d’age (Mazzanti et Lemaire, 1994). L’inverse de la fréquence de défoliation, qui définit alors
la probabilité moyenne de défoliation d’une talle (ou d’une feuille) au cours d’une journée
de paturage peut étre interprétée également comme une estimation de la proportion de talles
(ou de feuilles) présentes par unité de surface de sol qui subissent une défoliation au cours
d’une journée de paturage. Si I'on admet que la population de talles présentes est
uniformément répartie sur la surface considérée, alors on peut considérer que la proportion de
talles défoli€es pendant une journée de péturage représente la proportion de la surface de
prairie offerte aux animaux et effectivement « broutée » au cours de cette période (Wade,
1991). Ainsi la fréquence de défoliation, ou plutdt son inverse qui est la probabilité de
défoliation, peut étre considérée comme une mesure de la dimension horizontale de la
défoliation dans une surface paturée. La deuxieme composante de la défoliation, I’intensité,
peut étre caractérisée comme la proportion de tissus foliaires présents sur une talle qui est
prélevée par l'animal au moment d’une défoliation (Hodgson, 1966). L’intensité de
défoliation peut, de la méme maniére, se définir au niveau de la feuille individuelle (Mazzanti
et Lemaire, 1994). Wade (1991) a défini I’intensité de défoliation d’une talle en terme de
longueur totale de la talle étirée. Cette mesure plus rapide de I’intensité de défoliation permet
en outre de faire émerger le concept de profondeur de défoliation en exprimant la hauteur de
la strate d’herbe prélevée en proportion de la hauteur totale du couvert végétal. Ceci permet
donc d’appréhender la dimension verticale de la défoliation.

Dans un systéme de paturage en rotation, le controle de la fréquence de défoliation est plus
évident que dans un systtme de paturage libre, puisqu’en régle générale, ’intervalle de
défoliation est contr6lé par lintervalle entre deux paturages successifs de la méme parcelle.
Cependant, il est important de noter qu’en fonction du chargement instantané appliqué toutes
les talles (ou feuilles) individuelles ne sont pas nécessairement défoliées & chaque « passage »



o
|

5.5
8
'
o
; 4.5
S 4.‘
¥
%3.5—
8
& 34
f
|
2.5+
2
1-5 L] 1 ¥ Lyl + [ 3
7 8 9 10 1 12 13

Ln stock density (kg LW ha™')

Figure I-2.Relation entre la surface piturée par jour par un troupeau et le chargement

instantané en condition de paturage continu (O), de paturage tournant (%) ou de piturage
rationné (M), LW : pois vif (d’aprés Wade 1991).

140

Depth grazed (mm)

0 ‘ L L T

] T L
0 50 100 150 200 250 350 400
Mean extanded tiller height {mm)

Figure I-3. Relation entre la profondeur de défoliation et la hauteur de la talle paturée

allongée en condition de paturage continu (o) ou de paturage tournant () (d’aprés Wade
1991).



14

des animaux (Jackson, 1975 ; Briske et Stuth, 1982). En ajustant de maniére adéquat le
chargement instantané et la durée de présence des animaux a chaque passage, on peut faire
coincider de maniere assez précise, l'intervalle moyen de défoliation des talles avec
I'intervalle de paturage de la parcelle. Dans un systéme de paturage libre, des études déja
anciennes avaient montré que les talles individuelles étaient défoliées de manicre intermittente
(Hodgson et Ollerenshaw, 1969) et que leur fréquence de défoliation était trés étroitement
reliée au niveau de chargement animal (Wade et Baker, 1979). De maniére intéressante, Wade
(1991) a démontré que lors de la période de paturage d’une parcelle en péturage tournant, les
talles individuelles étaient paturées plusieurs fois successivement, et que durant cette période
leur fréquence de défoliation était reliée au chargement instantané selon une relation
parfaitement identique a celle établie en paturage libre (Figure I-2). Il y a donc une relation de
base unique qui relie le nombre d’animaux présents sur une parcelle & un moment donné
(chargement instantané) et la fréquence de défoliation des talles qui est indépendante du
systéme de paturage utilisé. Si I’on admet, comme montré ci-dessus, que la fréquence de
défoliation est une mesure inverse de la surface paturée effective, la pente de la relation de la
Figure I-2 représente une estimation de ’activité horizontale de défoliation d’un animal au
paturage, et elle devient un outil d’analyse de I’effet de la structure du couvert végétal offert a
I’animal sur sa propre activité de paturage comme I’a montré Wade (1991).

L’intensité de défoliation en conditions de paturage continu, exprimée sur la base de la
proportion de tissus foliaires prélevée, s’accroit avec le chargement (Hodgson, 1966 ;
Hodgson et Ollerenshaw, 1969 ; Curll et Wilkins, 1982) et dépend également de la hauteur du
couvert ou de son Indice Foliaire. Des valeurs comprises entre des extrémes de 15 et 70% ont
été observées par ces différents auteurs. Cependant Wade (1991) a montré que la profondeur
de défoliation, estimée sur la base de la hauteur de talle étirée représentait une proportion
constante de 35% dans une large gamme de hauteur d’herbe et de niveau de chargement, et
que cette proportion restait identique en condition de paturage continu comme en paturage
tournant (Figure I-3). Ainsi, on peut penser que les variations d’intensité de défoliation
obtenues sur la base d’une proportion de tissus foliaires (voir ci-dessus) reflétent le fait que
selon la structure verticale du couvert végétal, une méme proportion de hauteur de couvert ne
correspond pas a une proportion identique de tissus foliaires. Lorsque 1’on examine également
I'intensité de défoliation au niveau de la feuille individuelle on retrouve également une
constance de I’intensité de défoliation qui est de I’ordre de 50% (Mazzanti et Lemaire, 1994).

La contradiction entre les trois modes d’estimation de I'intensité de défoliation n’est en fait
qu’apparente. La différence entre la constante de 35% de profondeur de défoliation mesurée a
I’échelle de la talle et la constante de 50% mesurée a I’échelle de la feuille individuelle peut
s’expliquer si I’on tient compte de la hauteur des gaines qui représente en moyenne 1/3 de la
longueur du limbe foliaire le plus long. De méme 1’étude détaillée des données de Hodgson
(1966) et de Mazzanti et Lemaire (1994) montre que la principale source de variation de
I’intensité de défoliation exprimée a I’échelle de la talle provient de différences dans le
nombre de feuilles qui sont prélevées simultanément lorsqu’une talle est défoliée et non de
différences dans I’intensité de défoliation des feuilles individuelles. Cela correspond en fait &
un ajustement de la taille des bouchées de 1’animal en fonction de la hauteur de 1’herbe qui lui
est offerte (Wade, 1991) et cela refléte également des différences de structures
tridimensionnelles des talles (angles foliaires).

Il apparait évident que ces lois qui déterminent les différentes composantes de I’intensité de
défoliation peuvent étre trés dépendantes a la fois du type d’animal et de la maniére dont il
forme ses bouchées et de la structure du couvert végétal qui lui est offert. Ces diverses
relations dont nous avons fait état ont été essentiellement établies sur des prairies
monospécifiques de ray-grass anglais ou de fétuque élevée. Il apparait essentiel que ces lois
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puissent étre vérifiées ou bien établies dans le cadre de prairies a flore plus complexes et pour
des espéces a morphologie beaucoup plus contrastée. Par exemple, la tendance des feuilles les
plus jeunes a &tre prélevées plus fréquemment que les plus vieilles en péturage continu
(Hodgson et Ollerenshaw, 1969 ; Parsons et al., 1983 ; Barthram et Grant, 1984 ; Clarck et
al., 1984 ; Mazzanti et Lemaire, 1994) résulte d’une interaction entre 1’arrangement spatial
des différentes classes d’age des feuilles dans le couvert végétal et la détermination de la
strate de végétation paturée par I’animal telle qu’elle est définie par la profondeur de péturage.
En réalité une modification progressive de 1’angle des feuilles vers une position de plus en
plus horizontale en fonction de leur age (Mazzanti, 1990) permet a celles-ci d’échapper
progressivement a la défoliation et ceci indépendamment de leur longueur propre, ce qui
renforce du méme coup la proportion de jeunes tissus foliaires dans le contenu des bouchées
prélevées par I’animal (Hodgson, 1966 ; Hodgson, 1986 ; Mazzanti et Lemaire, 1994).

La structure d’un couvert végétal et 1’arrangement spatial des feuilles dépendent
principalement de caractéristiques morphologiques qui déterminent le port des différentes
especes. Ainsi, la position relative des feuilles de différentes classes d’4ge au sein de la
canopée peut étre trés différente en fonction des espéces et des communautés végétales.
Carrere (1994) a étudié D’effet des variations saisonniéres de la distribution verticale des
feuilles sur le mode de défoliation, la croissance et la consommation par des moutons au
paturage d’un mélange de ray-grass anglais et de tréfle blanc. L’auteur a pu montrer que la
contribution du tréfle blanc a I'ingestion des animaux au paturage suivait strictement les
variations saisonnieres qui déterminent la position verticale relative des limbes de trefle dans
le couvert végétal. Parsons ef al. (1991a) étudiant le méme type de prairie ont montré que les
feuilles de tréfle échappaient a la défoliation tant que 1’élongation de leur pétiole restait
insuffisante pour ne pas les positionner au sommet du couvert végétal. Dans ces conditions,
contrairement aux graminées, les feuilles les plus jeunes sont donc moins fréquemment
défoliées. Cette différence entre les deux espéces peut partiellement expliquer le maintien et
les bonnes performances du tréfle blanc en conditions de paturage continu (Parsons e: al.,
1991b).

La grande diversité des types morphologiques d’especes prairiales présentes dans les
communautés végétales naturelles paturées de la région de la Pampa implique donc que, pour
que le contrdle des flux de tissus foliaires dans ces systémes paturés puisse étre envisagé, des
études analytiques sur les composantes de la défoliation des espéces dominantes de ces
communautés soient entreprises et puissent tre reli€es aux caractéristiques morphogénétiques
de ces especes. Les seules informations qui existent actuellement sur ce type de communautés
sont celles qui décrivent les modifications de leur composition botanique sous 'effet de
modifications de niveaux de chargement et de modes de conduite du paturage (Sala
et al., 1986 ; Facelli, 1989 ; Agnusdei et al., 1989).

Les interactions plante/animal analysées dans ce paragraphe sont essentiellement basées sur
des études en peuplement monospécifique. Les modeles qui sont proposés représentent un
cadre conceptuel permettant d’explorer les relations entre les processus d’ajustement par
I’animal des composantes verticale et horizontale de la défoliation et les caractéristiques
dynamiques de la structure spatiale des unités morphologiques des plantes au sein des
couverts paturés. Pour étendre ces concepts a d’autres espéces et a des communautés
végétales complexes, il est nécessaire de comprendre non seulement le déterminisme de
I'ajustement des composantes de la défoliation au niveau de chaque espéce prise
individuellement, mais également de tenir compte de la répartition spatiale de ces espéces
dans les deux dimensions horizontale et verticale. L’ incidence de cette hétérogénéité spatiale
dans 1a répartition des espéces sur les choix des animaux peut engendrer des variations sur le
comportement alimentaire des animaux et in fine sur la défoliation relative des espéces les
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unes par rapport aux autres (Senft et al, 1987). Pour cette raison, pour interpréter les
informations recueillies sur les modes de défoliation des espéces au sein de communautés
végétales complexes, les caractéristiques de I’hétérogénéité spatiale de ces communautés qui
contrdlent la sélectivité des especes au paturage doivent €tre prises en compte

I-23 Flux de tissus foliaires et adaptation des espéces au paturage

La vitesse d’accumulation de la biomasse d’herbe verte (Net Herbage Accumulation ou NHA)
dans un couvert végétal non paturé est égale a la différence entre les flux de croissance (G) et
de sénescence (S) des tissus foliaires :

NHA = G-S (I-5)

Dans un couvert végétal soumis au paturage, ’accumulation nette de biomasse d’herbe est
également fonction de la vitesse d’ingestion par les animaux (C) :

NHA = G-(S+C) (I-6)

La compréhension des effets des modes de conduite du paturage sur la production et
’ingestion de I’herbe a été considérablement améliorée a partir du moment ou ces relations
ont été clairement explicitées dans les études menées sur le paturage (Hodgson et al., 1981).
Cette approche a établi les bases qui déterminent la dynamique de consommation d’herbe
qu’il est possible de réaliser de maniére & maintenir le couvert végétal dans un état stable,
c’est a dire a un niveau constant d’Indice Foliaire.

Les études sur la dynamique des tissus foliaires (Arosteguy, 1982 ; Bircham et Hodgson,
1983 ; Grant et al., 1983) ont été généralement réalisées dans des conditions ou la biomasse
d’herbe était maintenue constante, c’est & dire pour NHA = 0. Dans ces conditions, on obtient
une égalité entre les flux de consommation (C) et la différence des flux de croissance et de
sénescence (G-S) conformément a I’Equation (I-6). I est alors possible d’estimer la valeur de
C par la simple mesure de G et S sur un échantillon de talles baguées (Davies, 1993). Ceci
permet de représenter la variation relative de ces trois flux en fonction d’un état donné du
couvert végétal, exprimé par son Indice Foliaire, sa hauteur ou sa biomasse.

La différence G-S correspond a la croissance nette de ’herbe et représente le flux de tissus
foliaires potentiellement consommable par les animaux pour maintenir le couvert végétal dans
un état stable de renouvellement de la ressource. Cette valeur est relativement stable pour une
gamme d’Indices Foliaires allant de 2 a 5, ce qui correspond pour du ray-grass anglais a des
hauteurs d’herbe de 3 a 8 c¢m, et a des biomasses de 1 000 & 2 000 kgMS/ha. Un optimum de
la valeur G-S est obtenu pour un Indice Foliaire de 3 et une biomasse de 1 250 kg.MS/ha peut
étre observée, mais en réalité la quantité d’herbe ingérée par les animaux demeure assez
insensible a des variations modérées de I’Indice Foliaire du couvert végétal. Cette relative
insensibilité est due en grande partie a une compensation entre croissance (G) et sénescence
(S) foliaire. De plus, il existe également une compensation entre la taille et la densité des
talles (Hodgson et Wade, 1978) qui confére aux peuplements piturés une grande gamme
d’adaptation a I’intensité et la fréquence de défoliation.

Cependant cette plasticité morphogénétique rencontre un certain nombre de limites d’ordre
physiologique. Pour des couverts végétaux maintenus a des hauteurs trés faibles, c’est a dire
pour des valeurs faibles d’Indice Foliaire, la surface foliaire par talle ne permet pas de
maintenir des bilans de carbone suffisants et I’on observe alors une chute importante de la
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croissance (C) qui n’est pas compensée par la diminution de sénescence. Par contre, a
I’opposé, pour des Indices Foliaires élevés, I'interception de lumicre est maximum, la
croissance atteint donc une valeur asymptotique, mais le flux de sénescence augmentant
presque proportionnellement & la masse de feuilles présentes devient prépondérant. Dans ces
conditions la densité de talle diminue fortement du fait de la compétition pour la lumiére qui
entraine 1’arrét de I’émission de nouvelles talles en réponse au changement de la qualité de
Péclairement (Deregibus et al, 1983) et une mortalité des plus talles les plus jeunes (Ong,
1978). '

La trés grande plasticité morphogénétique observée chez le ray-grass anglais (Hodgson et
Wade, 1978 ; Brock et Fletcher, 1993) n’a pas été observée de manicre aussi importante chez
d’autres espéces de graminées a caractéristiques morphogénétiques différentes (Xia et al.,
1994 ; Cordero, 1996 ; Tallowin et al., 1995). Que certaines espeéces puissent différer dans
leur aptitude a s’adapter & différentes modalités de défoliation n’implique pas que les
principes de base développés pour I’étude de la croissance des graminées en peuplement
monospécifique ne puissent pas étre utilisés pour ’étude de peuplements multispécifiques.
Par exemple, les études de Mazzanti et Lemaire (1994) sur Festuca arundinacea montrent que
I’approche développée par Bircham et Hodgson (1983) sur Lolium perenne s’applique
parfaitement malgré les différences morphologiques évidentes entre ces deux especes.

Il apparait donc important d’élargir la gamme d’espéces, de conditions climatiques et de
conditions de paturage pour lesquelles cette approche de la dynamique de tissus foliaires peut
étre développée.

1-24 Efficience de ’utilisation de I’herbe au paturage

La conduite du paturage a deux effets sur une prairie paturée : i) elle contrdle la capture
d’énergie solaire par le couvert végétal par son effet sur I’Indice Foliaire, et ii) elle détermine
la fréquence et 'intensité de défoliation des différentes composantes du peuplement (especes
végétales, plantes individuelles, talles et feuilles) a travers le niveau de chargement animal.

L’optimisation de I’exploitation des prairies peut €tre raisonnée soit pour maximiser
I'interception de 1’énergie solaire et la production brute d’herbe, soit pour maximiser la
consommation d’herbe par les animaux. En réalité comme 1’a montré Parsons (1994) il s’agit
de trouver un compromis entre ces deux objectifs.

L’Indice Foliaire résiduel en début de période de repousse aprés une défoliation en systéme de
paturage tournant, ou bien I’Indice Foliaire moyen qui est maintenu plus ou moins constant en
systéme de piturage continu, détermine 1’équilibre entre vitesse de croissance et vitesse de
sénescence (Parsons et al., 1988). Lorsque la repousse débute a partir d’un Indice Foliaire
résiduel €levé, I’équilibre entre croissance et sénescence est rapidement atteint et la durée
optimum de repousse doit étre courte par rapport aux conditions initiales & faible Indice
Foliaire (Figure I-4). Lorsque I’on compare les modes de paturage « tournant » et « continu »
sur la base de 1’Indice Foliaire moyen du couvert végétal sur une période donnée, il n’y a pas
de différence nette de productivité entre les modalités de paturage (Figure I-5). Ainsi, I'Indice
Foliaire moyen semble étre le parameétre qui contrble le mieux l’efficacité du paturage.
Lorsqu’il est atteint, on peut considérer que la combinaison optimum entre intensité et
fréquence de défoliation a été également obtenue.

Au paturage, les portions de feuilles qui ne sont pas ingérées par l’animal avant leur
sénescence retournent au sol sous forme de litiére. En conditions de paturage continu, et en



Nitrogen or other growth factors
e.g. CO,, H,0, minerals

A4

[ Herbage growth ]

< Constant
sward height

v
[ Stocking rate ]

v
[ Defoliation interval ]

Leaf lifespan »

\4

No. of defoliations during
lifespan of leaf

Intensity of >
defoliation = 0.5

Herbage Herbage
consumed senescence

[ Efficiency of herbage utilization ]

Figure I-6. Diagramme représentant 1’effet des variations de la croissance de
I’herbe et du chargement végétal qui lui est associé sur I’efficience d’utilisation de
I’herbe dans un paturage continu (d’aprés Mazzanti et Lemaire, 1994).



18

situation d’équilibre, méme si I'on considére que tous les tissus foliaires produits sont
accessibles pour l’animal, du fait de la durée de vie limitée des feuilles, il existe une
proportion importante de tissus foliaires qui échappe a l'ingestion par les animaux et qui
retourne au sol. Mazzanti et Lemaire (1994) ont suggéré que la proportion de tissus foliaires
qui échappe a la défoliation pouvait étre estimée par le rapport entre la durée de vie des
feuilles de 1’espece considérée et I'intervalle moyen entre deux défoliations successives. Le
modele théorique proposé par ces deux auteurs considére que l’intensité de défoliation,
mesurée au niveau de la feuille individuelle comme le rapport de la longueur de feuille
prélevée par I’animal a la longueur initiale de la feuille, est une constante indépendante du
chargement animal. Seul 'intervalle moyen entre deux défoliations successives est relié
directement au nombre d’animaux c’est a dire au chargement. Ainsi, pour une espéce donnée
ayant une durée de vie des feuilles fixée, toute modification de chargement accompagnant une
variation de la croissance d’herbe dans le but de maintenir ’Indice Foliaire du couvert végétal
dans un état stable sera accompagnée d’une modification de I’efficience d’utilisation de
I’herbe. Selon le schéma de la Figure (1-6), I’efficience d’utilisation de 1’herbe est déterminée
par le nombre de défoliation qu’une feuille individuelle est susceptible de subir avant sa
sénescence.

Afin d’utiliser ce modele pour étudier 1'efficience d’utilisation de I’herbe au paturage, il est
nécessaire d’obtenir des estimations précises de la longueur finale des feuilles et de leur durée
de vie. Or ces deux paramétres sont dépendants des caractéristiques morphogénétiques des
espéces considérées mais dépendent également des conditions de températures comme cela a
été montré ci-dessus. IIs sont donc susceptibles de larges variations saisonniéres qui peuvent
engendrer, selon les espéces considérées et leur gamme de réponse a la température, des
variations saisonniéres importantes dans les flux de croissance et de sénescence des tissus
foliaires et par conséquent de larges fluctuations dans I’efficience de I'utilisation de ’herbe au
paturage. Enfin I’hypothése générale telle qu’elle est formulée dans le schéma de la Figure 1-6
et qui permet de relier I’efficience d’utilisation de ’herbe au paturage au niveau de croissance
brute de I’herbe dans des conditions de maintien d’un niveau constant de hauteur d’herbe ou
d’Indice Foliaire du couvert végétal, n’a été élaborée que pour des périodes relativement
courtes dans lesquelles les conditions pouvaient étre considérées comme stables. Ainsi cette
hypothése n’a jamais été confrontée ni aux fortes fluctuations de croissance d’herbe entre
saisons ni aux différences de croissance et de morphogenese existant entre espeéces végétales
contrastées telles que celles qui composent les communautés végétales paturées de la Pampa.

I-3 Les objectifs généraux de I’étude

Les systémes de paturage extensif qui sont pratiqués dans la « Pampa Deprimada » sont
caractérisés par une trés faible productivité fourragére hivernale et d’ importants excés d’herbe
durant la période de printemps et du début de I’été (voir paragraphe I.1). Ceci doit
certainement conduire a une tres faible efficience d’utilisation de I’herbe produite. L’ objectif
de ce travail est donc de quantifier I’effet de différents états du couvert végétal sur la
croissance brute de I’herbe en hiver et au printemps pour les diverses espéces d’une
communauté végétale paturée typique de la région, et d’analyser I'impact de ces différents
états sur D'efficience d’utilisation de 1’herbe produite par les animaux, dans des conditions
naturelles caractérisées par d’importantes fluctuations de températures.

En absence de déficit hydrique trés sévére, I’accroissement progressif des températures
moyennes journaliéres, de I’éclairement incident et de la disponibilité en éléments minéraux
dans le sol depuis la période hivernale jusqu’a la fin du printemps, se traduit par un
accroissement trés important des capacités de croissance des différentes espéces au sein de la
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communauté végétale. En conséquence, pour maintenir un €tat constant du couvert végétal en
terme de biomasse ou d’Indice Foliaire, il est nécessaire d’accroitre progressivement le
chargement animal dans des proportions identiques. Selon le modele proposé par Mazzanti et
Lemaire (1994) cet accroissement de chargement devrait s’accompagner d’une meilleure
efficience d’utilisation de I’herbe. De plus, la réaction des différentes espéces aux différences
de chargement et aux différences d’états du couvert végétal devrait tre en accord avec leurs
durées de vie des feuilles si I’on admet I’hypothése générale du schéma de la Figure I-6.

En fonction de cette hypothése générale, une expérimentation a été mise en place sur une
prairie typique de la Pampa Deprimada. Cette prairie a été maintenue a trois niveaux constants
d’Indice Foliaire par un ajustement du chargement animal pendant trois périodes: hiver,
début et fin de printemps. Pour étudier le comportement des différentes espeéces au sein de la
communauté végétale, nous avons choisi les espéces de graminées les plus représentatives
ayant des caractéristiques morphologiques contrastées. Etant donné le manque d’information
sur la dynamique de la morphogenése de ces especes, une étude préliminaire a €té nécessaire.

L’étude entreprise a €té congue pour permetire de comprendre le déterminisme de la
production brute d’herbe et de sa consommation par les animaux au paturage. Nous avons mis
en ceuvre dans cette étude une méthodologie permettant de quantifier de maniére
indépendante les flux de croissance, de sénescence et d’'ingestion a I’échelle de la
communauté végétale et au niveau des principales especes qui la composent. L’ambition de
cette étude est de pouvoir quantifier la contribution de chacune des espéces étudiées a
I'ingestion globale d’herbe par les animaux et de la relier & des caractéristiques
morphogénétiques facilement identifiables telles que la vitesse d’allongement foliaire (LER)
et sa réponse a la température, la vitesse d’apparition des feuilles (LAR) ou la durée
phyllochronique (Ph) et la durée de vie des feuilles (LLS).

Par rapport aux nombreuses études qui ont été menées sur des peuplements paturés
monospécifiques, principalement sur le ray-grass anglais, notre étude, bien que reprenant les
bases d’une approche déja bien développée sur ce type de peuplement, représente donc une
tentative d’explicitation du rdle de la diversité botanique au sein de communautés végétales
complexes. En effet, jusqu’a maintenant, la diversité botanique des communautés végétales
paturées n’a que rarement été analysée du point de vue de sa fonctionnalité par rapport a
l'utilisation de ’herbe au paturage. Ce travail a l’ambition de fournir une base de
raisonnement pour la caractérisation morphogénétique des différentes especes et la définition
de groupes fonctionnels. Pour cela le cadre d’analyse est celui des deux schémas des
Figures I-1 et I-6. Les mesures effectuées ont pour but de tester la pertinence des hypothéses
sous-jacentes.

I-4 Structure de la thése
Aprés ce Chapitre I le mémoire sera composé de cinq parties.

Le Chapitre II permettra de décrire les dispositifs expérimentaux mis en place et les
méthodologies utilisées pour le contrdle des états des couverts végétaux et les ajustements du
chargement animal correspondant. Cependant les aspects particuliers des différentes méthodes
mises en ceuvre pour I’analyse de la démographie foliaire et de la dynamique de défoliation
des différentes espéces seront détaillées dans les différents chapitres concernés.

La premiére partie du Chapitre III sera consacré a I’étude de la morphogenése d’un certain
nombre d’especes de type C3: Chaetotropis elongata, Hordeum stenostachvs, Lolium
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multiflorum et Stipa neesiana, et C4 : Paspalum dilatatum et Sporobolus indicus. Pour ces
especes, les relations entre les caractéristiques de la morphogenése foliaire (vitesse
d’allongement des feuilles, vitesse d’apparition des feuilles, et durée de vie des feuilles) et la
température ont été quantifiées et certaines hypothéses implicitement contenues dans le
modéle de Chapman et Lemaire (1996) ont pu étre testées. Dans la deuxiéme partie de ce
chapitre, une analyse détaillée de la dynamique de démographie et de croissance foliaire
I’échelle de la talle individuelle a été réalisée sur les trois especes suivantes: Lolium
multiflorum, Paspalum dilatatum et Cynodon dactylon. Enfin un modéle de flux de tissus
foliaires & 1’échelle d’une population de talles non défoliées a été construit et testé sur les
deux especes Lolium multiflorum et Paspalum dilatatum pour rendre compte des effets de la
variation saisonniere des températures et des différences d’états du couvert végétal sur les flux
instantanés de croissance et de sénescence foliaire.

Le Chapitre IV introduira de mani¢re explicite les modalités de défoliation, en terme
d’intensité et de fréquence, et leur impact sur les flux de croissance et de sénescence foliaire 2
I’échelle de la talle. Cette analyse des modalités de défoliation sur chacune des espéces
constitutives de la communauté végétale permet en outre d’analyser le degré de « sélectivité »
que les animaux peuvent exercer entre les différentes especes.

Le Chapitre V extrapolera les analyses précédentes effectuées a I’échelle des talles
individuelles au niveau de la surface paturée. Ainsi les effets des différents états du couvert
végétal sur les différents flux de tissus foliaires par unité : croissance, sénescence et ingestion
exprimés par unité de surface de sol, ont pu étre établis pour chaque saison, et I’analyse de
’efficience d’utilisation de I’herbe produite a pu étre entreprise a 1’échelle du peuplement
végétal.

Une Conclusion Générale (Chapitre VI) synthétisera les discussions et les conclusions
partielles de chacun des chapitres et permettra de dégager les perspectives offertes par ce
travail.
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CHAPITRE II

DESCRIPTION GENERALE DES EXPERIMENTATIONS AU
PATURAGE

I1-1 Site expérimental

Les expérimentations ont été réalisées au sein d’une exploitation d’élevage dans la commune
de Ayacucho (37°45’ latitude et 58°18” longitude) dans la province de Buenos Aires en
Argentine, au sein de la région géomorphologique appelée « Pampa Deprimada » (Tricart,
1973).

I1-2 Le climat et le sol

Tableau II-1. Température de I"air et précipitations mensuelles (moyenne des 20 derniéres années) durant I’hiver et
le printemps.

Dates Température moyenne de I’air Précipitations
Q) (mm)
Mai 10.8 65
Juin 7.8 42
Juillet 73 41
Aout 8.6 37
Septembre 104 48
Octobre 13.0 90
Novembre 15.6 83
Décembre 18.5 99

Pendant la période d’expérimentation, les précipitations enregistrées en hiver (Juin-Juillet), en
début de printemps (Octobre) et en fin de printemps (Décembre) étaient de 38, 59, et 109 mm
respectivement. Les températures moyennes de ces trois périodes ont été de 6.7, 13.9 et
20.4 °C.

Ce site présente une mosaique de sols alcalins et hydromorphes dominée par le type
Natraquols qui représente la matrice générale au sein de laquelle sont incluses des micro-
zones de type Natraqualfes et Hapludols (Tricart, 1973).

I1-3 La végétation

L’étude a été menée sur une communauté végétale typique de cette région (Vervoorst, 1967),
similaire au type « B » qui a été décrit par Leon (1975). Durant la saison froide, de Mai a
Septembre, la prairie est caractérisée par une trés grande diversité d’espéces (Sala et al,
1981), les graminées annuelles étant les plus abondantes. Parmi celles-ci, Lolium multiflorum,
espéce naturalisée, est I’une des plus représentatives du fait qu’elle est adaptée a I’ensemble
des types de sols et des situations topographiques (Agnusdei er al., 1989). Plusieurs autres
graminées annuelles des genres Bromus, Vulpia et Poa sont également plus ou moins
abondantes au sein de la communauté végétale. Parmi les graminées pérennes de type C3, les
espéces natives des genres Chaetotropis, Hordeum, Danthonia, Piptochaetium et Stipa sont
les plus représentées (Cabrera. 1970). Durant la saison chaude les espéces dominantes
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changent radicalement. Les especes les plus abondantes sont représentées par les graminées
natives de type C4 des genres Botriochloa, Panicum, Paspalum et Sporobolus, ainsi que par
Cynodon dactylon, espéce naturalisée. Enfin, les légumineuses sont essentiellement
représentées par Lotus tenuis, et & un degré moindre Trifolium repens, especes introduites et
naturalisées.

En dépit d’une tres large diversité spécifique, ce type de prairie est normalement dominé par
un nombre assez réduit d’especes qui contribuent de maniére significative a la production de
biomasse (Sala et al., 1981; Rimoldi, 1992). Ainsi, du fait qu’il était impossible
d’entreprendre une étude détaillée sur un trés grand nombre d’especes, nous avons effectué un
choix d’espéces représentatives en fonction de leur abondance relative au sein de la
communauté et de leur caractéristiques morphogénétiques. En fonction de ces criteres, les
espéces qui ont été plus particulierement étudiées ont été :

Lolium multiflorum Lam., comme espéce dominante représentant I’ensemble des graminées
annuelles de type C3 qui constitue I’essentiel de la communauté végétale durant la période
d’hiver ;

Paspalum dilatatum Poir., comme espéce pérenne de type C4 dont la croissance démarre en
début de printemps et qui représente les espéces de type « cespiteux » ;

Cynodon dactylon L., comme espéce pérenne C4 de type stolonnifére dont la croissance ne
démarre qu’en fin de printemps.

Selon les cas des études complémentaires ont été menées sur d’autres espéces en complément
de celles-ci. Une description de la composition botanique de la prairie étudiée sera donnée
dans le Tableau II-3.

I1-4 Le dispositif expérimental
11-41 Les différents traitements

Les différentes modalités de conduite du paturage consistaient a maintenir sur différentes
parcelles trois états différenciés du couvert végétal grice 2 un ajustement du chargement
animal tout au long de l'expérimentation. Ainsi nous avons pu obtenir trois niveaux de
hauteur d’herbe, maintenus approximativement constants :

FH : faible hauteur d’herbe ;
MH : hauteur d’herbe intermédiaire ;
HH : hauteur d’herbe élevée.

Le début de la différenciation des traitements de hauteur d’herbe a été initié en Aot 1993.
Trois périodes expérimentales ont été par la suite définies pendant I’année 1994 :
hiver : du 26 Juin au 15 Juillet ;

début de printemps : du 7 au 26 Octobre ;
fin de printemps : du 1¥ au 15 Décembre.

Durant ces périodes, des mesures intensives et détaillées ont été effectudes sur les flux de
tissus foliaires au niveau des différentes espéces. Une période expérimentale supplémentaire a
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été également suivie durant la fin de 1’été : du 4 au 23 Mars. Cependant les données relatives
a la croissance des différentes especes durant cette période n’ont pas €t€ introduites dans la
présentation des résultats du fait de la difficulté, durant cette période, a rendre compte des
déficits hydriques de la végétation. Malgré tout, ces données ont été partiellement utilisées
pour analyser la sélectivité de défoliation des animaux entre les différentes especes (Partie II
du Chapitre IV)

La superficie totale du site expérimental était de 20.4 hectares. Pour chacun des trois
traitements de hauteur d’herbe étaient affectées des parcelles de différentes tailles afin de tenir
compte des différences de chargement animal que ces traitements induisaient. Ainsi, ces
parcelles élémentaires étaient de 1.8 ha pour le traitement FH, 2.9 ha pour le traitement MH,
et 5.5 ha pour le traitement HH. Les trois parcelles élémentaires étaient disposées de maniére
aléatoire dans un méme bloc et I’expérimentation comprenait deux blocs. Ainsi les différents
résultats obtenus au sein d’une parcelle ont pu étre soumis 2 une analyse de variance.

11-42 La conduite du paturage et la structure du couvert végétal

Les différentes parcelles ainsi constituées ont été paturées de maniére continue par des
génisses de race Aberdeen Angus. La taille des parcelles avait été ajustée de manicre a ce
qu’un minimum de 2 vaches soit maintenu sur chacune des parcelles pendant les périodes de
plus faible croissance de I’herbe. Lorsque la croissance d’herbe augmentait, des vaches
supplémentaires €taient introduites dans les parcelles de manieére a maintenir constante la
hauteur d’herbe, ces mémes animaux dits « volant » pouvant étre retirés de la parcelle lorsque
la hauteur de 1’herbe avait tendance a diminuer.

Du fait de la relation trés étroite entre la hauteur d’herbe (H) et I'Indice Foliaire (IF) du
couvert végétal (Bircham, 1981), le contrble des états du couvert végétal de chacune des
parcelles était effectué par des mesures de hauteur d’herbe. La relation entre H et IF étant elle
méme dépendante de la structure du couvert végétal, il était indispensable de la « calibrer »
expérimentalement avant chaque période expérimentale. Une fois cette relation établie, des
mesures bi-hebdomadaires de hauteur d’herbe étaient réalisées a raison de 50 déterminations
élémentaires sur chacune des parcelles a ’aide d’une régle graduée (type HFRO). Cette
mesure permettait de prendre les décisions d’ajustement du chargement indispensables pour
maintenir constante les hauteurs d’herbe des trois traitements.

1I-42-1 Relations entre la hauteur d’herbe (H) et I’Indice Foliaire (IF)

Afin de traduire les mesures de hauteur d’herbe effectuées sur les différentes parcelles en
terme d’Indice Foliaire et permettre ainsi une analyse « fonctionnelle » des différences créées
entre les traitements, il nous a fallu établir les relations entre ces deux variables. Ainsi au
début de chacune des périodes expérimentales, 20 placettes de 20 x 50 cm par parcelles et
réparties au hasard étaient délimitées. Sur chacune de ces placettes, trois mesures de hauteur
d’herbe étaient effectuées. Puis la végétation de chacune des placettes était coupée au raz du
sol, et était ramenée au laboratoire pour y étre pesée. Une partie aliquote de la biomasse ainsi
récoltée était séchée a ’étuve et pesée pour déterminer la teneur en matiére séche afin de
calculer la biomasse en g.MS/m* Une autre partie aliquote était également prélevée afin de
séparer les différentes composantes morphologiques (feuilles vivantes, feuilles mortes, gaines
et tiges...). Les limbes verts des différentes especes étaient ensuite passés au planimétre
optique (LICOR) afin d’estimer leur surface, puis apres passage a 1’étuve et pesée, leur masse
surfacique (g.m'z) était calculée. Ainsi, il était possible de déterminer I'Indice Foliaire global
du couvert végétal.
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Pour chacune des périodes expérimentales, il a été possible de calculer une relation globale
entre 1a hauteur d’herbe (H) et I’Indice Foliaire (IF) :

Hiver : IF = 0.600 + 0.035 H R?=0.75
Début de printemps : IF =0.701 + 0.049 H R?>=0.80
Fin de printemps : IF=0.369 +0.097 H R%=0.98

Tableau II-2.- Hauteur de I’herbe (cm), biomasse aérienne (kg MS.ha'") et Indice Foliaire : moyennes pendant les
trois périodes expérimentales.

a) Hauteur de ’herbe (cm) FH MH HH
Hiver 4.3+0.1 6.0+0.1 9.3+0.4
Début du printemps 5.6+0.1 9.5+0.3 12.3+1.0
Fin du printemps 5.4+02 8.8+0.7 16.3+0.7

b) Biomasse aérienne (kg MS.ha-1)

Hiver 725435 1025+106 1194489
Début du printemps 882+10 1081+15 1289476
Fin du printemps 816+10 1088+37  1609+63

¢) Indice Foliaire

Hiver 0.90+0.14 1.12+0.04  1.30+0.14
Début du printemps 1.14+0.01 1.29+0.01 1.48+0.06
Fin du printemps 1.02+0.00 1.23+0.12  1.57+0.10

FH, MH et HH signifient respectivement faible, moyenne et haute hauteur d’herbe.

L’analyse statistique ne montre pas de différence de 1’ordonnée a I’origine entre les trois
relations. Les différences de pentes entre les trois périodes traduisent en réalité des différences
importantes dans la structure verticale du couvert végétal. Ces différences sont a mettre en
relation avec les différences importantes de composition botanique telles qu’elles sont
reportées sur le Tableau II-2. Cependant des variations saisonnieres dans la morphologie et le
port d’une méme espeéce peuvent également modifier la pente de cette relation (Parsons,
1988 ; Mazzanti et al., 1994).

11-42-2 Relation entre la hauteur d’herbe (H) et la biomasse vertte d’herbe (B)

Pour chaque placette, il était également possible de relier la hauteur de I’herbe mesurée et la
biomasse vivante de I’herbe. Ainsi pour les trois périodes expérimentales nous avons obtenu
les relations suivantes :

Hiver : B=4023+382H R%=0.70
Début de printemps : B=588.4+44.1H R?=0.79
Fin de printemps : B=284.6+860H R%=0.96

Les parametres de ces trois équations sont statistiquement différents (p<0.03).
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I1-42-3 Ajustement du chargement et variables d’état du couvert végétal

Les mesures bi-hebdomadaires de hauteur d’herbe ont permis d’ajuster les chargements pour
maintenir des écarts constants en valeur relative entre les hauteurs d’herbe des différents
traitements.

La Figure II-1 représente 1’évolution de la hauteur d’herbe des différents traitements depuis le
mois de Juin 1994 jusqu’au mois de Décembre 1994. Pour le traitement maintenu a faible
hauteur d’herbe (FH) grice & un chargement plus élevé, les hauteurs d’herbe ont été
maintenues presque constantes dans une fourchette étroite comprise entre 4 et 6 cm. Pour le
traitement maintenu a hauteur d’herbe élevée (HH), on observe une variation saisonniére plus
importante puisque la hauteur d’herbe diminue de 12 a2 9 cm de 'automne a I’hiver et
augmente de nouveau jusqu’a 15 cm environ en fin de printemps. Ainsi, compte tenu des
relations analysées ci-dessus, ces variations de hauteur d’herbe se sont traduites par des
valeurs d’Indices Foliaires qui ont ét¢ maintenues entre 0.9 et 1.15 pour le traitement FH et
1.3 et 1.6 pour le traitement HH, le traitement MH se situant dans une gamme intermédiaire
de 1.1 a 1.3 (Tableau II-2). Ainsi les différences d’Indices Foliaires entre les traitements ont
été maintenues relativement constantes au cours des différentes périodes expérimentales. En
terme de biomasse d’herbe verte, les différences ont été é€galement relativement bien
maintenues entre les trois traitements depuis une gamme de 700 a 800 kg de MS par hectare

pour le traitement FH jusqu’a une gamme de 1200 a 1600 kg/ha pour le traitement HH
(Tableau IV-1).

Ainsi, nonobstant la tendance observée d’une augmentation substantielle de la hauteur
d’herbe et corrélativement des Indices Foliaires au cours du printemps, la conduite du
paturage par ajustement du chargement a permis de stabiliser, sur une période de plus de six
mois, trois « états » différenciés de couvert végétal qui vont nous servir de « traitements » qui
seront par la suite qualifiés de «hauteur d’herbe », mais qui représentent en réalit€ un
ajustement complexe de différentes variables caractéristiques de la structure du peuplement
végétal. Conformément au modele présenté par Bircham et Hodgson (1983), ces variables de
structure sont la résultante d’un équilibre dynamique entre la croissance, la sénescence et la
consommation des tissus foliaires par les animaux et de modifications morphogénétiques des
plantes individuelles qui composent le peuplement en réaction aux contraintes de
I’environnement et aux modalités de défoliation qu’elles subissent.

C’est donc dans le cadre de ces différents états du couvert végétal qui ont été€ imposés et
maintenus par des ajustements de chargement animal, que les études analytiques concernant
la morphogenése des différentes especes et les modalités de défoliation auxquelles elles sont
soumises seront entreprises dans les deux chapitres suivants.

Dans le Chapitre IV, nous ferons référence a une expérimentation complémentaire qui a été
conduite selon le méme principe et sur le méme type de communauté végétale par Rodriguez
Palma (1998). Dans cette expérimentation, la croissance d’herbe était stimulée par des apports
différenciés d’azote, et les différents traitements étaient également maintenus a une méme
hauteur d’herbe par la méme technique expérimentale d’ajustement du chargement.
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11-42-4 Composition botanique

Tableau II-3.- Contribution relative moyenne (%) des espéces & la biomasse aérienne totale de la piture dans les
différents traitements.

a) Hiver FH MH HH
Lolium multiflorum 15+1 2145 27+2
Paspalum dilatatum - - -
Cynodon dactyion - - -
Autres graminées 34+2 47+ 7 40+ 11
Graminoides 12+7 17+ 12 10+ 11
Légumineuses (1) 21+ 9 12+ 6 12+ 4
Autres dicotylédones 18+ 6 3+4 11+ 16
b) Début du printemps

Lolium multiflorum 2745 34+10 35+ 1
Paspalum dilatatum 6 +0 14+ 9 12+ 5
Cynodon dactylon - - -
Autres graminées 39+5 20+ 2 25+ 10
Graminoides 11+ 3 14+ 2 8+ 3
Légumineuses (1) 11+ 2 14+ 2 12+ 3
Autres dicotylédones 6+5 7+5 8+ 5
¢) Fin du printemps

Lolium multiflorum - - -
Paspalum dilatatum 14+0 13+ § 16+15
Cynodon dactylon 27+14 27+14 25+16
Autres graminées 40+ 3 33+ 3 42+ 5
Graminoides 9+ 3 14+ 2 8+ 3
Légumineuses (1) 23+14 27+14 25+16
Autres dicotylédones 14+ 2 16+ 5 9+ 1

(1) essentiellement Lofus tenuis et 3 un degré moindre Trifolium repens.

Le tableau II-3 décrit la contribution relative des especes étudiées et des groupes d’espéces a
la biomasse vivante d’herbe. On observe que les especes étudiées sont les composantes les
plus importantes dans la communauté végétale, avec des contributions de I’ordre de 15 — 30%
de la biomasse vivante pour les différentes périodes expérimentales.



27

CHAPITRE III

LA MORPHOGENESE FOLIAIRE

I11-1 Introduction

Tandis que le taux d’apparition des feuilles sur une talle (LAR) et le taux d’allongement des
feuilles (LER) déterminent la dynamique de repousse apres défoliation, le nombre maximum
de feuilles vivantes sur une talle représente une limite a la capacité de la talle a accumuler des
surfaces foliaires supplémentaires (Davies, 1988). Cette limite au-dela de laquelle toute
acquisition de surface foliaire supplémentaire est plus ou moins compensée par une perte
équivalente par sénescence, est déterminée par la durée de vie des feuilles (LLS). Des
variations importantes pour ces trois parameétres (LAR, LER et LLS) peuvent exister entre
différentes especes (Davies et Thomas, 1983 ; Lemaire, 1985). Ces différences
morphogénétiques peuvent avoir des implications sur les interactions compétitives entre
especes coexistantes au sein de communautés prairiales (Tallowin et al., 1995) aussi bien que
sur la production de biomasse et sur I’efficience d’utilisation de ’herbe au paturage (Lemaire
et Chapman, 1996).

Le développement foliaire et la croissance des especes prairiales ont été étudiés depuis fort
longtemps, principalement pour les espéces tempérées cultivées telles que le ray-grass et la
fétuque élevée (Cooper, 1964 ; Ryle, 1964 ; Peacock, 1975 ; Robson et al., 1988 ; Duru et al.,
1993). Le développement morphologique a été également étudié pour plusieurs espéces
naturelles de parcours en relation avec la température et le mode de conduite (Frank et al.,
1985 ; Frank et Hofman, 1989 ; Frank, 1991 ; Tallowin et al., 1995 ; Agnusdei et Mazzanti,
1995 ; Agnusdei et al., 1997). L’information disponible est encore trop fragmentaire pour
pouvoir développer des stratégies de défoliation adaptées en vue de contrdler la durabilité des
paturages et l’efficience d’utilisation de I’herbe produite, ceci étant plus particulierement
crucial dans le cas de communautés végétales complexes.

Dans ce chapitre les résultats de deux expérimentations sont présentés. La premiére (Expt I)
avait comme objectif principal de produire les informations de base sur la diversité des
parametres de la morphogenése foliaire pour les principales especes des prairies naturelles de
la Pampa Deprimada. Pour cela, six espéces représentatives, de type C3 ou C4, ont été
choisies. I.’expérimentation a été conduite en milieu naturel, donc en conditions climatiques
fluctuantes, mais a ’abri de la défoliation par les animaux. Des mesures détaillées de la
vitesse d’apparition des feuilles, de leur taux d’allongement et de leur durée de vie ont été
effectuées durant cinq périodes différentes de maniére a « échantillonner » une large gamme
de variations saisonni¢res de la température. Ainsi des relations statistiques entre les
parameétres morphogénétiques mesurés et la température moyenne de 1’air ont pu étre établies
permettant d’une part des comparaisons entre espeéces et d’autre part une extrapolation 2
I’ensemble des saisons.

La deuxiéme expérimentation (Expt II) a été conduite en condition de paturage afin de
pouvoir évaluer ’effet des variables d’état du couvert végétal sur la morphogenése de ces
espéces durant trois périodes d’observations et de mesures depuis I’hiver jusqu’a la fin du
printemps. Trois états du couvert végétal, caractérisés par la hauteur d’herbe, ont été
maintenus par des ajustements de chargement en situation de paturage continu (voir Chapitre
IT). Les effets de I’état du couvert végétal sur la taille et le « turn-over » des feuilles ont été
analysés.
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Les données obtenues sur les espéces qui étaient communes dans les deux expérimentations
ont été utilisées pour vérifier le modéle proposé par Lemaire et Chapman (1996) (voir
Chapitre I). Pour cela, les relations entre les paramétres morphogénétiques (LAR, LER et
LLS) et la température obtenue ont été formalisées et introduites dans le modele qui est.
représenté dans le diagramme de la Figure III-1. Les effets des différents états du couvert
végétal pris en compte dans I’expérimentation II ont ensuite été introduits dans le modéle.
Ainsi les prédictions sur la taille finale des feuilles et le nombre de feuilles par talle ont pu
étre comparées aux observations effectuées in situ aux différentes périodes de I’année.

Cette approche mécaniste a déja été utilisée pour expliquer la dynamique des flux de tissus
foliaires au paturage (Grant et al., 1981 ; Grant et al., 1983 ; Parsons et al., 1983 ; Bircham,
1981 ; Mazzanti et Lemaire, 1994), mais jusqu’a présent, elle n’avait pas été appliquée dans le
cadre d’une analyse intégrée et elle n’avait pas fait 'objet d’une véritable évaluation
expérimentale.

I1I-2 Expérimentation I
111-21 Matériels et méthodes

L’étude a été menée dans une prairie naturelle typique de la zone de la Pampa Humide &
Balcarce (province de Buenos Aires, 37°45° lat. et 58°18 long.). La prairie a été
temporairement isolée des animaux par mise en défens durant les périodes suivantes: au
printemps, du 23/10 au 22/12 en 1992 et du 2/11 au 17/12 en 1993, en automne, du 10/03 au
27/04 en 1993 et du 10/04 au 27/05 en 1994, et en hiver du 7/07 au 29/09 en 1993.

Quatre especes de saison froide, Chaetotropis elongata, Hordeum stenostachys, Stipa
neesiana (espéces pérennes natives) et Lolium multiflorum (espéce annuelle naturalisée) ont
été étudiées simultanément & deux especes de saison chaude, Paspalum dilatatum et
Sporobolus indicus (espéces pérennes natives). Ces deux derniéres espéces n’ont été mesurées

qu’au printemps du fait de leur absence de croissance en saison froide.

Pour chacune des périodes de mesure définies ci-dessus, quarante cinqg talles individuelles de
chacune de ces especes ont été identifiées dans la prairie et marquées avec des bagues de
couleur afin de pouvoir €tre repérées et observées de maniere répétée tous les deux jours
durant chaque période. Au début de chaque période, une encoche était faite a la pointe de la
plus jeune feuille de chaque talle afin de permettre son identification lors des mesures
successives et repérer ainsi 1’apparition de nouvelles feuilles et la sénescence des plus
anciennes. La durée de vie d’une feuille (LLS) était estimée par la durée séparant le marquage
de la plus jeune feuille au début de la période, et le début de sénescence observée sur cette
méme feuille. Deux fois par semaine le nombre de feuilles vivantes par talle (NLL),
I’apparition et la disparition de chacune des feuilles, ainsi que leur longueur verte étaient
enregistrés. A partir de ces données, le taux d’apparition des feuilles sur une talle (LAR), et la
vitesse d’allongement des feuilles (LER) étaient calculés de la maniére suivante :

LAR = -ZLA/NT/At (Id-1)
LER = [LL(t + At) ~LL(t)]/At (1I1-2)

LA étant le nombre total de nouvelles feuilles apparues sur la totalité des talles baguées (NT),
LL étant la longueur des feuilles en croissance, t étant le temps, et dt étant I’intervalle de
temps entre deux mesures successives.
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Figure III-2. Relation entre la vitesse d’apparition des feuilles (LAR) et la température
moyenne journaliere (8°C) pour différentes especes C3 et C4.

Espéces C4 : ¢ données obtenues dans la gamme 12 - 20.5°C.

Espéces C3 : ¢ données obtenues dans la gamme de température 5.5 - 16.5°C.

[0 données obtenues pour des températures supérieures a 16.5°C pour lesquelles
des déficits hydriques ont pu intervenir.
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Des relations entre les valeurs de LAR et LER calculées pour chacun des intervalles At entre
deux mesures et les valeurs de la température moyenne de I’air pour cette méme période, ont
été ajustées statistiquement pour chacune des especes considérées et comparées entre elles par
des tests de parallélisme (p<0.05). Les valeurs de NLL et LLS ont été directement comparées
par analyse de variance (ANOVA). L’ensemble de ces analyses statistiques ont €té réalisées
avec ’aide du logiciel SAS (1988).

IT1-22 Résultats et discussions
II1-22-] Vitesse d’apparition des feuilles (LAR)

Pour les espéces de saison froide, la Figure III-2a montre une relation linéaire assez nette
entre LAR et la température de 1’air dans la gamme de 5 2 16.5°C ce qui est conforme aux
observations antérieures faites sur d’autres espéces de graminées tempérées (Davies et
Thomas, 1983 ; Lemaire, 1985 ; Kirby, 1995). Au-dela de 16.5°C, il n’y a plus de relation
directe entre la vitesse d’apparition des feuilles et la température. Il est probable que d’autres
facteurs puissent interférer en période de fin de printemps lorsque ces niveaux de température
moyenne journaliere de I’ordre de 20°C sont atteints. Le déficit hydrique peut jouer a cette
période un rdle limitant, soit directement, soit par I’intermédiaire des déficits de nutrition
minérale qu’il peut engendrer. Enfin, cette période de fin de printemps correspond a la mise a
fleur d’un grand nombre de talles de ces espéces de saison froide, ce qui se traduit par un
ralentissement et un arrét de I’émission des feuilles. Si on limite la comparaison entre les
différentes especes a la gamme de températures comprises entre 5 et 16°C, ce qui correspond
en fait & la période de croissance la plus active de ces espéces, on montre que I’apparition des
feuilles est plus rapide pour Lolium multiflorum et Chaetotropis elongata que pour Hordeum
stenostachys. Quant a Stipa neesiana elle présente une vitesse d’apparition des feuilles trés
nettement inférieure.

Pour les espéces de saison chaude, la Figure III-2b montre une relation linéaire entre la vitesse
d’apparition des feuilles et la température dans la gamme de températures de 12 a 20.5°C.
Au-dela de cette température, des interférences avec des déficits hydriques peuvent largement
perturber cette relation. Paspalum dilatatum, espece de type C4, présente un LAR plus élevé
que Sporobolus indicus.

Tableau III-1. Relation entre la vitesse d’apparition des feuilles (LAR) et la température moyenne journaliére.
Le phyllochrone (Ph) est égal a 1/LAR et est exprimé en somme de température.

Espéces Phyllochrone
Chaetotropis elongata ' LAR = 0.0070 * @ - 0.0250 R*=0.83 143413
Hordeum stenostachys | LAR =0.0053 * § - 0.0199 R?=0.94 179+13
Lolium multiflorum ‘LAR = 0.0072 * 9 - 0.0256 R%=0.88 139+ 9
Stipa neesiana 'LAR=00033%0-0.0016  R®=093 303441
Paspalum dilatatum "LAR =0.0055 * 8 - 0.0450 R2=0.73 189411
Sporobolus indicus "LAR = 0.0041 * 0 - 0.0370 R2=0.72 244+15

L’existence d’une relation linéaire entre la vitesse d’apparition des feuilles (LAR) et la
température permet de calculer pour chaque espece une constante phyllochronique qui est
Iintervalle de temps exprimé en degrés-jours séparant l’apparition de deux feuilles
successives sur une méme talle. Les valeurs des constantes phyllochroniques sont en réalité
données par I'inverse de la pente des relations LAR-température des Figures III-2a et 2b, et
elles sont présentées dans le Tableau III-1.



Tableau III-2. Valeurs de phyllochrone (Ph) rapportées dans la littérature pour différentes especes.
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Especes Phyllochrone | Conditions expérimentales Auteurs

Hordeum stenostachys 176 0-50-100 kgN.ha'.an™ Rodriguez Palma, 1998.
185 N et H>O non limitants Labreveux, 1998,
168 N et H,0 non limitants Hume, 1991,

Lolium multiflorum 114 N et H,O non limitants Gao et Wilman, 1994,
160 to 107 0 4250 kgN.ha™ an’ Lattanzi et al.,, 1997
166 0-50-100 kgN.ha’, an Rodriguez Palma, 1998
149 N et H,O non limitants Labreveux, 1998

Stipa neesiana 280 0-50-100 kgN.ha™. an™ Rodriguez Palma, 1998
185 N et H,O non limitants Labreveux, 1998

Le Tableau III-2 permet de comparer les valeurs des phyllochrones que nous avons obtenues
avec des données de la littératures. Pour Hordeum stenostachys, les données plus récentes
obtenues dans des conditions similaires aux notres confirment trés exactement la valeur du
Tableau III-1. Pour Stipa neesiana, ces mémes valeurs obtenues par Labreuveux (1998) et
Rodriguez Palma (1998) dans ce méme type de prairie donnent des valeurs nettement plus
faibles, mais obtenues dans des conditions de nutrition azotée nettement moins
contraignantes. Pour Lolium multiflorum, les données de la littérature sont plus nombreuses,
mais obtenues également dans des conditions de nutrition moins limitantes. Les sources de
variation du phyllochrone au sein d’'une méme espece peuvent étre d’origines diverses. Tout
d’abord au niveau génétique, si ’on considére que les populations naturelles ne sont pas
homogenes, des variations existent entre écotypes (Gounot et Yu, 1980). Il existe également
des variations ontogéniques du phyllochrone (Skinner et Nelson, 1994 ; Van Esbroeck et al.,
1997). Enfin, comme cela a été évoqué ci-dessus, des effets de la nutrition azotée ont pu étre
mis en évidence (Lemaire, 1985).

Compte tenu de ces différentes sources de variation, il parait donc abusif de parler de
«constante phyllochronique », et il est plus juste de considérer un «intervalle
phyllochronique » moyen caractéristique d’une espéce dans une gamme de conditions
données. Compte tenu de cette restriction, il demeure toutefois possible de faire des
comparaisons entres les différentes espeéces que nous avons observées dans des conditions
identiques. Trois groupes d’especes peuvent ainsi tre déterminés vis a vis de leur réaction a
la température, mesurée par la pente de la relation LAR-température du Tableau III-1 :
Chaetotropis elongata et Lolium multiflorum, espéces les plus réactives (7.107 feuilles par
degré et par jour), Hordeum stenostachys et Paspalum dilatatum (5.5 10 feuilles par degré et
par jour) et Stipa neesiana et Sporobolus indicus, espéces les moins réactives (3.5.10° feuilles
par degré et par jour). Si I’on prend en compte que le contréle morphogénétique primaire du
tallage est la vitesse de production des bourgeons axillaires, qui dépend essentiellement du
taux d’apparition des feuilles, les résultats suggerent que les deux especes Stipa neesiana et
Sporobolus indicus seront caractérisées par un taux de tallage potentiel relativement faible par
rapport aux autres especes, ce qui n’est pas sans conséquence sur leurs capacités compétitives
au sein des communautés végétales.
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Figure III- 3. Relation entre la vitesse d’allongement des feuilles (LER mm/talle/jour) et la
température moyenne journaliére (°C).

Pour Lolium multiflorum, (1) et (2) correspondent aux données du printemps et de I’hiver
respectivement.
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I1-22-2 Vitesse d’allongement des feuilles (LER)

Les variations de la vitesse d’allongement des feuilles (LER) avec la température sont
présentées pour chacune des especes sur la Figure III-3. La tendance exponentielle de la
réponse du LER a la température est en accord avec les données de la littérature concernant
les especes tempérées (Peacock, 1975 ; Gastal et al., 1992). Des relations linéaires ont été
également proposées dans des gammes de températures plus restreintes (Thomas et Norris,
1977 ; Peacock, 1976), ce qui n’est absolument pas contradictoire avec une réponse générale
de type exponentielle.

Un effet saisonnier trés net peut étre observé sur Lolium multiflorum (Figure III-3b). Cet effet
déja largement observé sur d’autres espéces tempérées comme Lolium perenne et Festuca
arundinacea s’explique par le passage en fin d’hiver d’un état végétatif a un état reproducteur,
s’accompagnant d’une accélération de la croissance foliaire (Peacock, 1976 ; Parsons et
Robson, 1980 ; Gastal et al., 1992). Une telle modification n’est pas observée pour les autres
especes étudiées. Il est possible que pour ces espéces naturelles pérennes, il existe un
beaucoup plus grand étalement du passage de D’état végétatif a I’état reproducteur, ne
permettant pas de repérer un changement brutal de vitesse de croissance au niveau de la
moyenne d’une population (Leon et Bertiller, 1982).

L’examen de la Figure III-3a permet de montrer que pour les especes de saison froide, dans la
gamme de température de 5 & 10°C, les trois especes Chaetotropis elongata, Lolium
multiflorum et Hordeum stenostachys ont des vitesses de croissance foliaire similaires mais
deux fois supérieures a celle de Stipa neesiana. Cependant pour des températures de 1’ordre
de 15°C, la vitesse de croissance de cette derniére espéce rejoint celle des trois autres. Pour
les deux espéces de saison chaude, on peut voir que dans toute la gamme de températures
comprises entre 12 et 20°C, Paspalum dilatatum a une vitesse de croissance foliaire double de
celle de Sporobolus indicus. Cependant, dans la gamme de températures de 12 & 17°C pour
laquelle des comparaisons peuvent étre faites entre especes de saison froide et especes de
saison chaude, Paspalum dilatatum apparait plutdt comme ayant une capacité de croissance
foliaire un peu plus faible que celle des autres especes. Il ne semble donc pas y avoir de lien
direct entre le type métabolique C3 et C4 des espéces et les différences d’activité
photosynthétique qui en résultent et la vitesse d’allongement des feuilles. De fait peu de
différences de productivité entre especes C3 et C4 ont été observées lorsque les comparaisons
se font dans les mémes conditions climatiques (Pearcy et Ehlinger, 1984 ; Snaydon, 1991).

Tableau III-3. Relation entre la vitesse d’allongement foliaire par talle (LERt) et la température moyenne
journaliére de I’air (6).

Espéces i Equations

Chaetotropis elongata i LER =1.15¢@1535"9 =098
Hordeum stenostachys LER = 1.09 ¢ ®1%#*® r2=0.98
Lolium multiflorum 'LER = 1.20¢ @409 r*=0.95
Stipa neesiana LER = 0.25¢ @9 *= 095
Paspalum dilatatum LER = 0.90 ¢ ©!140°® ?=0.95
Sporobolus indicus LER = 0.70 ¢ ©120°9 2=0.93

Le Tableau III-3 permet de comparer plus globalement la réponse des espéces 2 la
température. En effet le modele d’ajustement exponentiel qui a été utilisé permet d’interpréter
séparément les deux parametres :
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Figure III-4. Relation entre le nombre de feuilles vivantes par talle (NLL) estimé par le
modéle (Equation I-4) et le nombre de feuilles observées.
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LER =a e (I11-3)

Le paramétre a représente la vitesse de croissance pour 6 = 0. Sa valeur peut difficilement étre
interprétée car elle se situe en dehors de la gamme de températures réellement analysée. De
plus sa valeur est elle-méme intimement liée a celle du coefficient b. La valeur de b permet de
mesurer la « réactivité » de 1’élongation foliaire 2 la température. En effet une augmentation
de température de 1°C se traduira par une multiplication de la vitesse d’élongation foliaire par
un facteur égal 2 €. D’une manidre générale on a coutume de calculer Ieffet de la
température par le facteur Q10 qui est le coefficient par lequel la vitesse d’un phénoméne
biologique est multipliée en réponse a une augmentation de 10°C de la température. Dans le
cas d’une réponse exponentielle a la température la valeur de Q10 est égale a '™, Ainsi, une
augmentation de température provoque une multiplication par 10 de la vitesse d’allongement
foliaire de Stipa neesiana et seulement par 3 & 4 de celles des autres espéces. Ceci permet
également de montrer que la faible croissance foliaire de Sporobolus indicus par rapport a
Paspalum dilatatum mne provient pas essentiellement d’une moindre réactivité a la
température, mais d’une capacité intrinséque plus faible & I’allongement foliaire.

II1-22-3 La durée de vie des feuilles (LLS)

Selon le modele proposé par Lemaire et Chapman (1996), le nombre maximum de feuilles
vivantes par talle (NLL) est la résultante du rapport entre la durée de vie des feuilles (LLS) et
P'intervalle phyllochronique qui est I’inverse du LAR. La durée de vie des feuilles (LLS) a été
mesurée de maniére directe a partir des jeunes feuilles qui ont été repérées en début de chaque
période de mesure. Les valeurs observées, exprimées en degrés-jours, sont reportées dans le
Tableau I1I-4 pour chacune des especes et pour les différentes saisons. Il est alors possible de
calculer directement des valeurs estimées de NLL conformément & I’Equation I-4 et de les
comparer aux données observées de NLL présentées dans le Tableau III-5. La comparaison
entre les valeurs estimées et observées du nombre de feuilles par talle pour les quatre especes
de saison froide et pour les différentes saisons est représentée sur la Figure III-4. On peut en
déduire une validation du modele de Lemaire et Chapman (1996).

Tableau III-4. Durée de vie des feuilles (LLS) mesurée sur les différentes espéces et pour les trois
périodes de mesure.

Espéces ? LLS

{  Automne | Hiver | Printemps ! s.e.t
Chaetotropis elongata I 391cB . 391cB 541bA | 32
Hordeum stenostachys ! 530bA @ 425bB 594bA | 32
Lolium multiflorum ! 418cA  335¢B | 396cAB ! 36
Stipa neesiana . 745aA . 745aA | 610baA . 52
st ; 53.0 60.5 41.9
Paspalum dilatatum (1) : . 550b
Sporobolus indicus (1) : 700a
s.e.t : 49.4

LLS est exprimée en somme des températures moyennes de I'air (°C jour).
Les moyennes suivies par la méme lettre minuscule ou majuscule expriment les différences non significatives au sens verticale ou
horizontale (p<0.05, Test de Duncan), respectivement.

(1) Les valeurs correspondent aux mois de Novembre et Décembre.

s.e. = écart type de la moyenne

Des différences importantes dans la durée de vie moyenne des feuilles peuvent étre observées
entre espéces. Ces différences restent assez stables entre les différentes saisons, il s’agit donc
bien de caractéristiques qui semblent liées a l’espece, bien qu’une interaction significative
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(p < 0.05) «espece-saison » ait été mise en évidence par I’analyse de variance. Celle-ci ne
remet cependant jamais en cause le classement entre espéces. Chaetotropis elongata et
Lolium multiflorum possédent une durée de vie de leurs feuilles relativement courte, 440 et
380 degrés-jours en moyenne respectivement. Les deux autres especes de saison froide ont
des feuilles a durée de vie nettement plus longue, 516 degrés-jours pour Hordeum et 700
degrés-jours pour Stipa. Les deux espéces de saison chaude qui n’ont ét€ observées que
pendant les périodes de printemps présentent des durées de vie de feuilles plutot longues, 550
degrés-jours pour Paspalum et 700 degrés-jours pour Sporobolus. Les variations saisonnicres
dans la durée de vie des feuilles sont un peu plus délicates a interpréter du fait de la faible
précision des mesures (erreur standard des moyennes comprises entre 30 et 60 degrés-jours).

Tableau III-5. Nombre de feuilles vivantes par talle (NLL).

Espéces ! NLL

| Automne i Hiver 5 Printemps s.e.+
Chaetotropis elongata i 2.7 aB 2.7 aB 4.1aA 0.2
Hordeum stenostachys 2.8 aA 2.5aB : 3.4 bA 0.2
Lolium multiflorum 3.0 aA 2.5aB : 3.1bA 0.2
Stipa neesiana ! 2.2bA 2.2bA ; 2.4 cA 0.1
s.e.t 0.1 0.2 0.1
Paspalum dilatatum (1) i ! 4.5aA
Sporobolus indicus (1) } 5 | 4.7aA
s.e.+ i ! i 0.1

]

Les moyennes suivies par la méme lettre minuscule ou majuscule expriment les différences non significatives au sens verticale ou
horizontale (p<0.05, Test de Duncan), respectivement.

(1) Les valeurs correspondent aux mois de Novembre et Décembre.

s.e. = écart type de la moyenne

II1-22-4 Synthése et discussion générale

Cette premiere étude exploratoire nous fournit des informations de base sur la morphogenése
des principales especes C3 et C4 présentes au sein des communautés végétales de la région.
Ainsi des différences marquées entre especes ont pu étre mises en évidence dans la réponse a
la température, méme au sein d’'un méme groupe métabolique C3 ou C4. Du fait que ces
réponses ont été étudi€es dans des conditions naturelles, les réponses obtenues ne reflétent pas
seulement I’effet direct de la température mais doivent sans doute intégrer également des
effets induits de la température sur d’autres variables du milieu comme la nutrition azotée par
exemple, ou bien des corrélations entre la température et d’autres variables climatiques
comme le niveau de rayonnement.

Cependant, les relations obtenues entre la vitesse d’allongement des feuilles (LER) ou la
vitesse d’apparition des feuilles (LAR) et la température indiquent que ce facteur limite
directement ou indirectement la croissance des différentes espéces dans les conditions de
notre étude. Le type de relations obtenues apparait suffisamment robuste pour étre utilisé
comme outil d’analyse des flux de tissus foliaires a cette période de 1’année.

Au dela de cette expérimentation, il est clair que des études plus précises en conditions de
nutrition minérale et d’éclairement contr6lées devront étre entreprises si I’on veut déterminer
le potentiel morphogénétique des différentes espeéces et généraliser les résultats obtenus a une
gamme diversifiée de conditions. Dans le cadre de notre étude, nos résultats ne fournissent
donc que des valeurs comparatives sur I’aptitude de différentes espéces soumises a la méme
gamme de contraintes saisonniéres dont le moteur essentiel semble étre directement ou
indirectement lié a la température.
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Ainsi compte tenu de cette limitation importante dans l'interprétation de nos résultats, les
conclusions suivantes peuvent étre tirées :

1- les espéces étudies présentent des différences assez marquées de leurs
caractéristiques morphogénétiques en terme de vitesse d’apparition des feuilles (LAR), de
vitesse d’allongement des feuilles (LER) et de durée de vie des feuilles (LLS), et d’une
maniere générale, on observe que LAR a tendance a étre relié positivement a LER et
négativement a LLS ;

2- en fonction de ces différences, une typologie des especes peut €tre proposée :

- especes C3 a croissance rapide : Lolium multiflorum et Chaetotropis elongata ;
- espece C3 a croissance lente  : Stipa neesiana ;

- espece C4 a croissance rapide : Paspalum dilatatum

- espéce C4 a croissance lente  : Sporobolus indicus

Hordeum stenostachys pourrait étre classée dans un groupe intermédiaire entre le premier et le
deuxi¢me.

L’information qui est procurée par cette expérimentation préliminaire nous a fourni les bases
pour le choix des espéces que nous avons introduites dans I’étude principale de cette thése
(Expérimentation II) qui va étre présentée ci-dessous, aussi bien que dans [’étude
complémentaire sur la nutrition azotée qui sera discutée dans le cadre des Chapitres IV et V.

ITI-3 Expérimentation II

I11-31 Matériels et méthodes
I11-31-1 Conditions expérimentales

La description générale du dispositif expérimental est présentée dans le Chapitre II. En
résumé, le site expérimental était localisé a2 Ayacucho (Province de Buenos Aires, Argentine)
sur une prairie naturelle typique de la zone de la Pampa Deprimada. Trois niveaux d’Indices
Foliaires de la végétation étaient maintenus sur cette prairie par des ajustements périodiques
de la charge animale et des contrbles répétés de la hauteur d’herbe (Tableau 1I-2, Chapitre II).
Les traitements seront appelés faible, moyenne et haute hauteur (FH, MH et HH
respectivement).

Trois périodes de mesure ont été réalisées du 26 Juin au 15 Juillet 1994, du 7 au 25 Octobre
1994 et du ler au 15 Décembre 1994. Ces périodes seront appelées respectivement hiver,
début de printemps et fin de printemps dans la suite du texte. Les especes qui ont été étudiées
étaient : Lolium multiflorum en hiver, Lolium multiflorum et Paspalum dilatatum en début de
printemps, et Paspalum dilatatum et Cynodon dactylon en fin de printemps. Il doit étre noté
que les deux premicres especes, sont les seules a étre communes avec celles qui ont été
étudiées lors de I’Expérimentation I et qu’elles sont parfaitement représentatives de la
communauté végétale de I’Expérimentation II. Cynodon dactylon a été inclue également
parmi les especes étudiées dans I’Expérimentation II du fait, d’une part de son abondance
relativement importante en fin de printemps dans la communauté végétale, et d’autre part
parce que cette espece est représentative des graminées de type stolonifere, ce qui la distingue
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trés nettement du point de vue morphogénétique de son espéce « partenaire » C4 Paspalum
dilatatum.

II1-31-2 Mesures de la morphogenése foliaire

Pour chaque période de mesure, une population de 80 a 100 talles de chacune des espeéces
considérées était repérée et marquée par des fils de couleur. Ces talles étaient distribuées le
long de 20 (en hiver) ou 12 (au printemps) transects qui étaient eux-mémes répartis de
maniére aléatoire au sein de chacune des parcelles correspondant 2 un méme traitement. En
cas de disparition de I’une des talles (perte de la marque ou mort de la talle), celle-ci était
remplacée par une talle adjacente de la méme espéce.

Sur chaque talle ainsi marquée, les mesures de vitesse d’apparition des feuilles (LAR), de la
taille des feuilles (FLL) et du nombre de feuilles vivantes par talle ont été effectuées
conformément a la méthodologie déja employée dans I’Expérimentation I. De plus il a été
possible de déterminer pour chacune des feuilles sa date d’apparition et la date a laquelle elle
avait atteint sa taille maximum. Il a été ainsi possible de déterminer la durée d’élongation des
feuilles (LED). De la méme maniére, la sénescence des feuilles a pu étre suivie et la mort de
chacune des feuilles a pu €tre repérée lorsque la totalité de la longueur de la feuille était
considérée comme « non-verte ». Ainsi, de mani¢re similaire au taux d’apparition des feuilles
(LAR) il a été possible de calculer un taux de disparition des feuilles (LDR) :

LDR = -ZLD/NT/At (111-4)

Avec, LD nombre de feuilles mortes, NT nombre de talles mesurées, et At intervalle entre
deux mesures.

La vitesse d’allongement des feuilles (LER) n’était mesurée que sur la population de talles
dont les feuilles en croissance n’avaient pas été défoliées dans I’intervalle de temps depuis la
mesure précédente. Lorsqu’il s’agit de la premiére défoliation que subit une feuille, celle-ci
est aisément repérée par la disparition de la pointe de la feuille. Pour des défoliations
ultérieures, des marques sous forme d’encoches étaient réalisées au sommet de la feuille dont
la disparition entre deux mesures successives attestait 1’occurrence d’une défoliation
supplémentaire durant ce laps de temps. Les feuilles en croissance qui n’avaient pas subi de
défoliation entre deux mesures successives étaient ensuite classées en deux catégories :

- feuilles 1 : correspondant aux feuilles en croissance les plus jeunes,
- feuilles 2 : correspondant aux feuilles qui terminent leur croissance lorsque qu’une
plus jeune feuille apparait.

Ainsi, sur chaque talle individuelle, deux valeurs de LER étaient calculées (LER1 et LER2)
correspondant a chacune de ces deux catégories.

III-31-3 Analyse des données
Les valeurs observées des variables de la morphogenese foliaire ont été comparées entre

espéces et entre traitements pour les différentes périodes de mesure a 1’aide d’analyses de
variance.
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IT1-32 Résultats et discussion
III-32-1 Analyse de la démographie foliaire

Le Tableau III-6 montre les valeurs moyennes de I’intervalle phyllochronique exprimées en
somme des températures moyennes journaliéres pour les deux espéces Lolium multiflorum et
Paspalum dilatatum et pour les trois périodes étudiées. Pour L. multiflorum, un phyllochrone
moyen et constant de 170 degrés-jours a été déterminé pour ’hiver et le début du printemps.
Cette valeur est nettement plus élevée que celle qui a été déterminée au cours de
I’Expérimentation I sur cette méme espéce et est plus élevée que I’écart estimé au cours de
I’Expérimentation I (139 +9.1 degrés jours). Il est possible que des différences de nutrition
azotée entre les deux expérimentations soient & l'origine de cette différence. Pour
P. dilatatum, on observe une diminution du phyllochrone entre le début et la fin du printemps.
Ceci provient trés probablement du fait que la réponse de la vitesse d’apparition des feuilles
(LAR) a la température n’est pas linéaire pour cette espéce. Des variations ontogéniques du
phyllochrone sur certaines espéces sont aussi parfois avancées par certains auteurs (Van
Esbroeck et al., 1997) en relation avec un contrdle photopériodique (Cao et Moss, 1989 ;
Kirby, 1995). Quoiqu’il en soit, les valeurs observées pour cette espeéce sont cependant
relativement comparables a celles obtenues dans I'Expérimentation I. Pour Cynodon dactylon
les valeurs du phyllochrone n’ont été mesurées qu’en période de fin de printemps, elles sont
de P'ordre de 75 degré-jours soit environ deux fois plus faibles que celle de P. dilatatum
mesurées a la méme période.

Tableau III-6. Valeurs des intervalles phyllochroniques (Ph) pour les trois périodes de mesure exprimées en
somme de températures moyennes journali¢res (°C jour).

Espéces Hiver Début du printemps Fin du printemps s.e.t
Lolium multiflorum 172A 168A 2
Paspalum dilatatum 188A 162B 7
Cynodon dactylon 75

Les moyennes suivies par la méme lettre majuscule ne sont pas statistiquement différentes au sens horizontal (p<0.05, Test de Duncan).

s.e. = écart type de la moyenne.

Tableau III-7. Variation du nombre de feuilles par talle (NLL) en fonction de la saison.

Espéces Hiver Début du printemps Fin du printemps s.e.+
Lolium multiflorum 2.7A 2.9A 0.1

Paspalum dilatatum 2.8B 4.1A 0.2

Cynodon dactylon 7.6

Les moyennes suivies par la méme lettre majuscule ne sont pas statistiquement différentes au sens horizontal (p<0.05, Test de Duncan).

s.e. = écart type de la moyenne.

Le Tableau III-7 indique le nombre de feuilles par talle (NLL) pour chacune des trois especes
et pour les différentes périodes de mesure. Pour Lolium multiflorum le nombre de feuilles par
talle est relativement constant entre I’hiver et le début de printemps et égal a 2.8 environ, ce
qui est assez proche de la valeur maximale trouvée pour d’autres espece tempérées comme le
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ray-grass anglais (Thomas et Norris, 1979 ; Davies, 1960) On peut donc penser que durant
cette période hiver-début de printemps, il y a pour cette espéce un équilibre entre la vitesse
d’apparition et la vitesse de disparition des feuilles qui permet de maintenir constant le
nombre de feuilles par talle quelque soit la température. Pour Paspalum dilatatum on observe
une augmentation trés importante du nombre de feuilles par talle entre le début et la fin du
printemps. Ceci peut étre dii en partie a 1’augmentation du rythme d’émission des feuilles
entre le début et la fin du printemps tel qu’il est constaté sur le Tableau III-6. On peut penser
par ailleurs que pour cette espéce 1’équilibre entre apparition et sénescence des feuilles n’est
pas encore atteint en début de printemps. Pour Cynodon dactylon, on observe un nombre de
feuilles vivantes par talle de 7.6 en moyenne en fin de printemps, ce qui est tres supérieur a ce
qui est observé a la méme période sur Paspalum dilatatum. Ceci est a rapprocher de la vitesse
d’apparition trés rapide des feuilles sur cette espece. Cependant on ignore si I’état d’équilibre
entre apparition et disparition des feuilles était atteint ou non dans les conditions de notre
expérience.

Tableau III-8. Effets des traitements de hauteur d’herbe sur ['intervalle phyllochronique (Ph) exprimés en
somme de températures moyennes journalieres.

Lolium multiflorum Paspalum dilatatum Cynodon dactylon
Périodes FH MH HH s.e.+ |FH MH HH se+|FH MH HH se+
Hiver 173A 177A 168A 4

Début du printemps 167A 1695A 168A 1 [170B 187A 205A 7

Fin du printemps 140B 163A 182A 9 |69C 75B 89A 4

FH, MH et HH signifient respectivement faible, moyenne et haute hauteur d’herbe.

Les moyennes suivies par la méme lettre majuscule ne sont pas statistiquement différentes au sens horizontal (p<0.05, Test de Duncan).
© s.e. = écart type de la moyenne.

L’effet du niveau de hauteur d’herbe sur I’intervalle phyllochronique est présenté dans le
Tableau III-8. Lolium multiflorum présente un phyllochrone stable quelque soit la hauteur
d’herbe a laquelle est maintenue le couvert végétal. De la méme manicere, le nombre de
feuilles vivantes par talle (NLL) reste pour cette espéce indépendant du traitement
(Tableau III-9), ce qui indique que, conformément au schéma de la Figure I1I-1, la durée de
vie des feuilles n’est elle non plus pas affectée par la hauteur de I’herbe. Par contre, pour
Paspalum dilatatum et Cynodon dactylon le phyllochrone augmente significativement avec la
hauteur d’herbe, ce qui correspond a un ralentissement de la vitesse d’apparition des feuilles
(LAR). On observe également pour ces deux espéces, une diminution du nombre de feuilles
vivantes par talle (NLL). Ceci semblerait indiquer que la durée de vie des feuilles ne serait pas
sensiblement modifiée par le traitement « hauteur d’herbe ».

Tableau I11-9. Effets des traitements de hauteur d’herbe sur le nombre de feuilles par talle (NLL).

Lolium multiflorum Paspalum dilatatum Cynodon dactylon
Périodes FH MH HH se+|FH MH HH se+|FH MH HH s.e+
Hiver 27A 27A 26A 0.1

Début du printemps 29A 29A 29A 0.1 {30A 29A 26B 0.1

Fin du printemps 45A 4.1B 39B 0. |86A 74B 7.1B 03

FH, MH et HH signifient respectivement faible, moyenne et haute hauteur d’herbe.
Les moyennes suivies par la méme lettre majuscule ne sont pas statistiquement différentes au sens horizontal (p<0.0S. Test de Duncan).
s.e. = écart type de la moyenne.
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Figure I11-5. Evolution du nombre de feuilles vivantes par talle (NLL) pendant les périodes
expérimentales pour les différentes especes.

FH : traitement a hauteur d’herbe faible

MH : traitement a hauteur d’herbe moyenne

HH : traitement a hauteur d’herbe élevée

L’intervalle de confiance des moyennes est indiqué par les barres verticales.
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L’augmentation du phyllochrone (ou la diminution du LAR) en réponse a des changements
d’état du couvert végétal caractérisés soit par la hauteur d’herbe soit par I’Indice Foliaire a été
plusieurs fois signalée dans la littérature. Des études récentes de Varlet-Grancher ez al. (1997)
ont permis de montrer sur ray-grass anglais (Lolium perenne) et fétuque élevée (Festuca
arundinacea) que cette diminution du LAR était associée a une réponse morphogénétique des
plantes a 1’auto-ombrage et plus particuli¢rement aux modifications de la qualité de la lumiere
pergue par les plantes. L’absence d’effet de 1a hauteur d’herbe sur le taux d’apparition foliaire
pour Lolium multiflorum dans nos conditions expérimentales apparait donc plutot comme une
exception.

Tableau III-10. Bilan entre le nombre de feuilles apparues (Nla) et le nombre de feuilles mortes (NLm) pour les
différentes espéces au cours des différentes périodes de mesure.

Hiver Début du printemps
Lolium multiflorum Paspalum dilatatum Lolium multiflorum
Traitements | NLa NLm NLa-NLm |NLa NLm NLa-NLm |NLa NLm NLa-NLm
FH 0.7 0.9 -0.20 a 1.7 038 09a 14 14 0.0a
MH 0.7 0.9 -0.15a 15 038 0.7b 1.4 14 00a
HH 0.8 0.9 -0.15a 1.3 09 04c 1.5 1.9 -0.5b
Moyennes | 0.7 09 -0.17 1.5 09 0.7 14 1.6 -0.1
s.e.t 0.04 0.1 0.1
Fin du printemps

Paspalum dilatatum Cynodon dactylon
Traitements [ NLa NLm NLa-NLm |[NLa NLm NLa-NLm
FH 3.0 1.6 l4a 4.5 3.1 140
MH 1.9 0.9 l.1b 4.0 1.7 23a
HH 1.9 0.7 12b 3.4 1.8 1.6a
Moyennes |2.3 1.1 12 4.0 2.1 1.9
s.e.+ 0.1 0.2

FH, MH et HH signifient respectivement faible, moyenne et haute hauteur d"herbe.
Les moyennes suivies par la méme lettre majuscule ne sont pas statistiquement différentes au sens horizontal (p<0.05, Test de Duncan).
s.e. = écart type de la moyenne.

La Figure III-5 permet de visualiser I’évolution du nombre de feuilles par talle (NLL) sur les
trois especes durant les différentes périodes de mesure et pour les trois traitements de hauteur
d’herbe. L’évolution de NLL durant une période est la résultante du bilan entre 1’apparition et
la sénescence des feuilles. Les termes de ce bilan sur chacune des périodes faisant apparaitre
le nombre de feuilles apparues (Nfa) et le nombre de feuilles mortes (Nfm) sont reportés dans
le Tableau III-10. Ceci permet de confirmer que pour Lolium multiflorum, 1’équilibre entre
apparition et sénescence des feuilles était déja atteint au cours de ’hiver et est demeuré
pratiquement identique pour les trois traitements. On peut cependant noter que pendant la
période hivernale le taux de sénescence a légerement surpassé le taux d’apparition, ce qui a
conduit a une tres légére diminution du nombre de feuilles vivantes par talle. Par contre en
début de printemps un équilibre quasi parfait a été atteint. Il est donc possible que la vitesse
d’apparition des feuilles (LAR) et la durée de vie des feuilles (LLS) n’aient pas des réponses
strictement parallele & la température, ce qui conduit a des 1égeéres modifications du bilan
entre apparition et sénescence foliaire en fonction de la gamme de températures considérées.
Il est également confirmé pour cette espéce que les traitements de hauteur d’herbe n’ont eu
pratiquement aucune influence ni sur les taux d’apparition ni sur les taux de sénescence de
feuilles, hormis peut étre une augmentation de la sénescence pour les fortes hauteur d’herbe
en fin de printemps. Pour Paspalum dilatatum, on confirme que 1’équilibre entre apparition et
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Figure III-6. Relation théorique entre la vitesse d’apparition (LAR) et la durée de vie (LLS)
des feuilles avec la température et conséquence sur le nombre de feuilles par talle pour Lolium

multiflorum.



39

sénescence des feuilles n’a jamais été atteint. Sur ’ensemble des deux périodes de début et de
fin de printemps, I’apparition de nouvelles feuilles est en moyenne deux fois plus élevée que
leur mortalité, ce qui explique la forte augmentation du nombre de feuilles vivantes constatée
entre les deux périodes sur le Tableau III-7. Ce décalage entre apparition et sénescence des
feuilles peut s’expliquer par une différence de réponse a la température de la vitesse
d’apparition des feuilles (LAR) d’une part et de la durée de vie des feuilles (LLS) d’autre part.
En effet, en situation d’augmentation progressive de la température au cours du printemps, on
doit s’attendre & une accélération importante de 1’apparition des feuilles alors que I’effet sur la
sénescence des feuilles ne sera sensible qu’avec un décalage correspondant a la durée de vie
moyenne des feuilles. Il y a donc toute une phase au cours du printemps pendant laquelle
I’équilibre entre apparition et mortalité des feuilles ne pourra étre atteint du seul fait que les
feuilles présentes sont trop jeunes pour pouvoir rentrer en sénescence. L’examen des chiffres
du Tableau III-10 permet en outre de montrer que 1’augmentation de la hauteur d’herbe entre
les traitements diminue la vitesse d’apparition de nouvelles feuilles. En fin de printemps, cette
diminution de D'apparition des feuilles est accompagnée d’une diminution de méme
importance de la sénescence. Ceci tendrait a prouver que la durée de vie des feuilles est
insensible au niveau de hauteur d’herbe. Mais en absence de mesures directes de cette
variable il est difficile d’étre plus précis dans cette analyse. Il est difficile d’expliquer la
différence de comportement entre les deux périodes qui laisserait supposer une différence
d’effet de la hauteur d’herbe sur la durée de vie des feuilles en début et en fin de printemps.
Pour Cynodon dactylon, on retrouve en fin de printemps une réaction a la hauteur d’herbe
similaire a celle de Paspalum dilatatum, a savoir une diminution concomitante a la fois de
I’apparition et de la sénescence des feuilles pour les couverts maintenus a hauteur d’herbe
élevée.

D’une maniére générale, I’évaluation de la date de disparition des feuilles est moins imprécise
que 1’évaluation de la date d’apparition. Ceci est lié a la difficulté de déterminer le moment
auquel une feuille est considérée comme enti¢rement « morte ». Cependant il ressort de
I’examen de ces données que [’obtention d’un régime d’équilibre démographique entre
apparition et disparition des feuilles est plutdt une exception dans des conditions de
températures variables. Pour une espéce comme Lolium multiflorum & croissance foliaire
active a basse température (voir Figure III-3) I’équilibre entre apparition et disparition des
feuilles est atteint dés la période hivernale & un niveau maximum de feuilles vivantes par talle
de 2.6 a 2.8 environ, souvent rapporté pour les graminées fourragéres tempérées (Davies,
1960). Les variations de température affectant dans les mémes proportions I’intervalle
d’apparition des feuilles et leur durée de vie, cet équilibre dynamique est peu variable entre
saison. Pour les deux espéces C4 Paspalum dilatatum et Cynodon dactylon, beaucoup plus
exigeantes en température, il est probable que I’effet d’un accroissement de la température sur
I’augmentation de la vitesse d’apparition des feuilles soit proportionnellement plus important
que sur la réduction de la duréde de vie des feuilles, entralnant du méme coup une
augmentation du niveau de I’équilibre démographique entre apparition et disparition des
feuilles. Conformément a I’Equation (I-4), le nombre de feuilles vivantes sur une talle en
condition de température constante est égal au rapport entre la durée de vie des feuilles (LLS)
et la vitesse d’apparition des feuilles (LAR) soit :

NLL=LLS.LAR (II1-5)

En admettant des réponses linéaires a la température des deux variables LLS et LAR, la
variable NLL n’est indépendante de la température que lorsque les pentes des relations de
LLS et de LAR avec la température sont strictement inverses ’'une de 1’autre, ainsi que cela
est représenté sur le diagramme de la Figure III-6. On peut donc supposer que cela est
effectivement le cas pour la plupart des graminées C3 des zones tempérées comme Lolium
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Figure II1-7. Relation théorique entre la vitesse d’apparition (LAR) et la durée de vie (LLS)
des feuilles avec la température et conséquence sur le nombre de feuilles par talle pour
Paspalum dilatatum.
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Figure III-8. Représentation schématique de la croissance « biphasique » des feuilles pour les

especes qui présentent plus d’une feuille en croissance par talle.

Ph et LED indiquent le phyllochrone et la durée d’allongement des feuilles.

n et n+l indiquent la catégorie d’dge des feuilles en relation avec ’ordre d’apparition au moment t et t+1,
respectivement.

LER1 et LER2 indiquent la vitesse d’allongement pendant la phase 1 (Ph) et 2 (LED-Ph) du LED.
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multiflorum pour lesquelles de nombreux auteurs ont pu observer une réponse linéaire du
LAR a la température dans la gamme de 5 & 20°C (Thomas et Norris, 1981 ; Lemaire, 1985)
et une valeur relativement constante de NLL pour différentes saisons (Davies, 1960). Pour les
graminées C4, il semble bien que dans cette méme gamme de températures la réponse du
LAR 2 la température ne soit plus linéaire, mais plutdt de type exponentiel. Ceci explique
donc la diminution de ’intervalle phyllochronique calculé en degrés-jour pour Paspalum
dilatatum entre le début et la fin du printemps lorsque les températures moyennes journaliéres
augmentent. Dans ces conditions, conformément au schéma de la Figure III-7, si ’on fait
I’hypothe¢se d’une réponse linéaire de LLS a la température, on doit s’attendre a une
augmentation de NLL avec la température. On peut donc supposer que les variations de NLL
observées au printemps sur les deux graminées C4 (Figure III-5) reflétent en réalité une
augmentation de température. Dans ces conditions de températures fluctuantes, il n’est pas
possible d’obtenir une valeur d’équilibre démographique entre I’apparition et la disparition
des feuilles.

L’absence de mesure directe de la durée de vie des feuilles ne nous permet pas d’aller plus
loin que ce constat. On peut cependant retenir que dans la grande majorité des situations, le
maintien d’un couvert végétal a une hauteur d’herbe plus élevée entraine un ralentissement de
I’émission de nouvelles feuilles. Le fait que le nombre de feuilles vivantes par talle soit
systématiquement toujours plus faible sur les traitements & forte hauteur d’herbe semblerait
indiquer que la durée de vie des feuilles est plus courte dans ces traitements, ceci étant
probablement en relation avec la réduction de 1’éclairement moyen des feuilles dans ce type
de couvert végétal.

111-32-2 Analyse de la dynamique de croissance des feuilles

111-32-21 Modéle d’analyse

Conformément a I’Equation I-1 présentée dans le Chapitre I, la taille finale d’un limbe (FLL)
est le résultat du produit de sa vitesse (LER) et de sa durée d’allongement (LED) :

FLL =LER.LED (I11-6)

Les données recueillies sur les talles baguées nous ont permis de calculer séparément ces deux
variables LER et LED. Pour tenir compte de 1’allure «biphasique » de la croissance des
feuilles de certaines especes, caractérisée par 1’existence a certaines périodes de deux feuilles
en croissance simultanément sur la méme talle, nous avons décomposé 1’Equation III-6 en
deux périodes, conformément au schéma de la Figure III-8. Durant la premiére période, la
feuille de rang « n » est caractérisée par une vitesse rapide (LER1). Cette période est délimitée
par (i) ’émergence de la feuille « n » et (ii) I’émergence de la feuille « n+1 ». A partir de cette
deuxiéme date, la talle posséde donc deux feuilles en croissance, et la croissance de la feuille
«n» se poursuit avec une vitesse réduite (LER2) et se termine au bout d’une période de
temps égale a sa durée de croissance LED. Selon ce schéma, la durée de la phase de
croissance rapide d’une feuille est égale a I’intervalle phyllochronique (Ph) et la durée de la
phase de croissance lente est égale a (LED-Ph). Ainsi on peut décomposer 1’allongement
d’une feuille en deux parties :
LL1=LERL!.Ph, I1-7)

correspondant a la longueur de feuille élaborée pendant la premiere phase

LL2 =LER2 . (LED-Ph), (111-8)
correspondant 2 la longueur de feuille élaborée dans la deuxi¢me phase.
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La taille finale du limbe sera alors donnée par I’équation suivante :
FLL =LL1+LL2 = LER1.Ph + LER2.(LED-Ph) (III-9)

Si I’on fait I’hypothese que le rapport LED/Ph = a est une constante pour une espéce donnée
et représente en réalit¢ le nombre moyen de feuilles en croissance sur une talle, on peut
écrire :

FLL = LER1.Ph + (a-1) LER2.Ph (1I1-10)
et en tenant compte du fait que I'intervalle phyllochronique Ph est 'inverse de la vitesse
d’apparition des feuilles (LAR), on obtient une expression de la taille finale d’une feuille :
FLL = (1/LAR).[LER1 + (a-1) LER2] (III-11)
Les variables LER1, I.LER2 et LAR ont été mesurées directement sur les télles baguées. Le
paramétre « a » a été calculé a partir de la mesure directe de LED. Ainsi les valeurs estimées

de la taille finale des feuilles (FLL) a partir de ’Equation III-11 ont pu étre comparées aux
valeurs directement observées sur les talles baguées.

I11-32-22 La durée d’élongation des feuilles (LED)

Tableau III-11. Vitesse moyenne d’apparition (LLAR) et durée d’allongement des feuilles (LED).

Hiver Début du printemps

Lolium multiflorum Paspalum dilatatum Lolium multiflorum
Traitements { LAR LED LED/LAR |LAR LED LED/LAR |LAR LED LED/LAR
FH 27 27 1.0a 12 14 1.2a 12 12 1.0a
MH 26 26 1.0a 13 15 1.3a 12 12 1.0a
HH 25 25 1.0a 14 16 1.2a 12 12 1.0a
s.e.+ 0.0 0.1 0.0

Fin du printemps

Paspalum dilatatum Cynodon dactylon
Traitements | LAR  LED LED/LAR {LAR LED LED/LAR
FH 7 11 1.6a 34 7 2.1a
MH 8 12 1.5a 37 8 2.2a
HH 9 14 1.5a 4.4 9 2.1a
s.e.t+ 0.03 0.1

FH, MH et HH signifient respectivement faible, moyenne et haute hauteur d’herbe.

Les moyennes suivies par la méme lettre minuscule ne sont pas statistiquement différentes au sens vertical (p<0.05, Test de Duncan).
s.e. = écart type de la moyenne.

Les valeurs moyennes de LED mesurées pendant les trois périodes sur les talles des trois
especes pour les différents traitements de hauteur d’herbe sont présentées dans le
Tableau III-11. Pour Lolium multiflorum la durée d’élongation des feuilles varie en moyenne
de 26 jours en hiver a 11 jours au début de printemps. Pour Paspalum dilatatum elle varie de
15 jours en début de printemps a 12 jours en fin de printemps. Pour Cynodon dactylon le LED
est de 8 jours environ en fin de printemps. Pour Lolium multiflorum on ne note pas de
variation de LED avec la hauteur d’herbe du couvert végétal tandis que pour les deux espéces
en C4, on observe un allongement systématique de 2 a 3 jours de la durée d’élongation des
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feuilles entre les couverts maintenus a faible hauteur et ceux qui sont maintenus a des
hauteurs d’herbe plus élevées. Pour une méme espéce, les variations de LED, qu’elles soient
liées a des effets de la saison et donc de la température ou 2 des effets de la hauteur de I’herbe,
sont toujours étroitement relies aux variations de I'intervalle phyllochronique (Ph). Ainsi la
valeur du rapport « a » entre LED et Ph reste relativement constant pour une espece donnée.
Ce rapport est strictement égal & 1 pour Lolium multiflorum ce qui signifie qu’il n’y a en
moyenne qu’une seule feuille en croissance par talle sur cette espece. Pour Paspalum
dilatatum ce rapport est de 1.23 environ en début de printemps et il passe a 1.54 en fin de
printemps. Ceci démontre que pour cette espéce l'augmentation de température a
probablement un effet plus important sur la vitesse d’apparition des feuilles (LAR) que sur la
durée d’élongation (LED). Ceci correspond a I’observation déja faite au paragraphe III-3-21
une diminution de I’intervalle phyllochronique pour cette espéce entre le début et la fin du
printemps. Enfin pour Cynodon dactylon on observe une valeur du rapport «a» de 2.12
environ en fin de printemps indiquant que sur cette espece il y a en moyenne un peu plus de
deux feuilles en croissance simultanément sur une méme talle. -

I1-32-23 La vitesse d’allongement des feuilles (LER)

Les effets des traitements de hauteur d’herbe sur les vitesses d’allongement des feuilles sont
présentés au Tableau III-12 pour les trois espéces et pour les différentes périodes. Dans le cas
de Lolium multiflorum, espece pour laquelle il n’y a qu’une seule feuille en croissance
simultanément par talle, une seule valeur de LER a été mesurée. Dans le cas des deux espéces
C4, pour lesquelles il a été déterminé qu’il y avait plus d’une feuille en croissance, le LER a
été mesuré séparément pour les deux phases conformément au schéma de la Figure III-8.

Tableau III-12. Effets des traitements sur la vitesse moyenne d’allongement des feuilles (mm/jour).

Lolium multiflorum Paspalum dilatatum Cynodon dactylon

Périodes FH MH HH s.e+ FH MH HH se+ |FH MH HH se+
Hiver LER1] 10B 13B 20A 02
Début du LER1L 47C 6.1B 89A 0.8 (44 5.8 6.8
printemps  LER2 0.8 1.3 04

LER 50B 6.5A 69A 04
Fin du LERI] 9.6 10.1 142 59 69 12.1
printemps  LER2 1.7 1.5 12 1.8 14 1.8

LER 10.2B 10.6B 14.6A 09 |62B 7.6B 14.1A 1.6

FH, MH et HH signifient respectivement faible, moyenne et haute hauteur d’herbe.

LER1 indique la vitesse d’allongement de la feuille en croissance la plus jeune, donc la demiére apparue.

LER2 indique la vitesse d’allongement résiduelle de la derniére feuille en croissance.

LER indique la vitesse d’allongement totale par talle.

Les moyennes suivies par la méme lettre majuscule ne sont pas statistiquement différentes au sens horizontal (p<0.05, Test de Duncan). Dans
le cas de P.dilatatum and C.dactylon, les lettres indiquent les différences au niveau de I'allongement total par talle (LER).

s.e. = écart type de la moyenne.

Pour Lolium multiflorum on note une forte accélération de la vitesse d’allongement foliaire
entre la période hivernale et la période de début de printemps (Tableau III-13). On retrouve
cette accélération de croissance entre le début et la fin du printemps pour Paspalum dilatatum.
Ceci confirme I’allure des courbes de réponse du LER a la température telles qu’elles ont été
analysées dans I’Expérimentation I (Figure III-3). Cynodon dactylon présente en fin de
printemps des vitesses d’allongement foliaire sensiblement plus faibles que celles de
Paspalum dilatatum. Pour les deux espeéces C4, la distinction entre les deux phases de
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croissance de la feuille est trés nette et il se confirme donc que 1’allongement de la feuille
« n » se ralentit trés fortement lorsque la feuille « n+1 » apparait.

Tableau I11-13. Effets des saisons sur la vitesse moyenne d’allongement des feuilles (mm/jour).

Espéces Hiver Début du printemps | Fin du printemps s.e.+
Lolium multiflorum 14B 6.6A 0.9
Paspalum dilatatum 6.5B 12.8A 1.1

Les valeurs correspondent 2 la vitesse d’allongement total par talle (LER).

Les moyennes suivies par la méme lettre minuscule ne sont pas statistiquement différentes au sens vertical (p<0.03, Test de Duncan).
s.e. = écart type de la moyenne.

Pour I’ensemble des espéces et a toutes les périodes de mesure, on observe toujours un effet
important de la hauteur d’herbe du couvert végétal sur la vitesse d’allongement de la phase de
croissance rapide (LER1). Ce résultat est en accord avec de nombreuses observations
effectuées sur des graminées C3 de zones tempérées (Grant et al., 1981 ; Bircham et
Hodgson, 1983 ; Mazzanti et Lemaire, 1994). Comme cela a ét€ démontré par Mazzanti et
Lemaire (1994) cet effet est étroitement corrélé a I’augmentation de la surface de feuille verte
totale par talle, sans qu’il soit possible de savoir pour I’instant s’il s’agit d’une cause ou d’une
conséquence.

111-32-24 La taille finale des feuilles (FLL)

La taille finale moyenne des feuilles a été mesurée sur les talles baguées sur la population de
feuilles qui sont apparues et qui ont pu atteindre leur taille maximale sans avoir été défoliées
durant chacune des périodes de mesure. Ces mesures sont représentées dans les
Tableaux III-14 et ITI-15. On peut constater un fort effet de la saison pour Lolium multiflorum
et Paspalum dilatatum , ce qui s’explique par un effet de la température. Pour I’ensemble des
espéces on constate également un effet important de la hauteur d’herbe a laquelle le couvert a
été maintenu. Ceci est la conséquence de ’effet du traitement sur les vitesses d’allongement
qui a été présenté au Tableau III-11, mais également, pour partie, de ’effet sur la durée
d’allongement des feuilles présenté au Tableau III-13.

Tableau III-14, Effet des périodes sur la taille finale des feuilles (mm).

Espéces Hiver Début du printemps Fin du printemps s.e.t
Lolium multifiorum 38 70 67
Paspalum dilatatum 77 102 8
Cynodon dactylon 38

s.e. = écart type de la moyenne.

L’Equation III-11 permet de calculer pour chaque espéce, pour chaque période et pour chaque
traitement de hauteur d'herbe une valeur estimée de la longueur finale des feuilles. Ceei a pu
étre fait également pour chacune des répétitions du dispositif expérimental et les valeurs
estimées (FLLest) ont été comparées aux valeurs observées (FLLobs). Ces comparaisons ont
été reproduites sur les Figures I1I-9(a-e). On peut observer une trés bonne adéquation entre les
valeurs estimées et les valeurs observées ce qui montre que les hypothéses du modele sont
acceptables. Il ne s’agit pas bien siir d’une réelle validation statistique du modele puisque
nous ne possédions pas de jeu de données indépendantes pour réaliser séparément la
calibration et la validation du modele. Cependant ce modele permet de vérifier que.
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conformément a I’hypothe¢se émise par Lemaire et Chapman (1996) la taille finale d’une
feuille peut étre directement déduite du phyllochrone et de la vitesse d’allongement foliaire.

Tableau I11-15, Effets des traitements sur la taille finale des feuilles (mm).

Lolium multiflorum Paspalum dilatatum Cynodon dactylon
Périodes FH MH HH se+ |FH MH HH se+ |{FH MH HH
Hiver 27B 35B 50A 4

Début du printemps 49C 67A 95A 10 55B 80A 95A 8

Fin du printemps 77B  92B 138A 11 |26B 32B 355A

FH, MH et HH signifient respectivement faible, moyenne et haute hauteur d’herbe.

Les moyennes suivies par la méme lettre majuscule ne sont pas statistiquement différentes au sens horizontal (p<0.05, Test de Duncan).
s.c. = écart type de la moyenne.

Tableau III-16. Composantes morphogénétiques de la taille finale des feuilles.

Lolium multiflorum

LER Ph FLL
Périodes FH/HH MH/HH [FH/HH MH/HH | FH/HH MH/HH
Hiver 0.50 0.65 1.03 1.05 | 0.54 0.65
Début du printemps 0.53 0.69 0.98 1.00 | 0.52 0.71
Moyennes 0.50 0.65 1.01 1.03 | 0.53 0.68
s.e.t 0.01 0.03 0.02 0.02 | 0.03 0.04

Paspalum dilatatum

LER Ph FLL
Périodes FH/HH MH/HH (FH/HH MH/HH | FH/HH MH/HH
Début du printemps 0.72 0.94 0.83 091 0.58 0.84
Fin du printemps 0.70 0.73 0.77 0.90 0.56 0.67
Moyennes 0.71 0.84 0.80 0.90 0.57 0.76
s.e.+ 0.01 0.12 0.03 0.01 0.02 0.09

Cynodon dactylon

LER Ph FLL
Périodes FH/HH MH/HH |FBE/HH MH/HH | FHYHH MH/HH
Fin du printemps 0.67 0.72 0.77 0.84 0.77 0.61

FH, MH et HH signifient respectivement faible, moyenne et haute hauteur d’herbe.
LER, Ph et FLL indiquent respectivement la vitesse d’allongement, I'intervalle phyllochronique et la taille finale des feuilles.
s.e. = écart type de la moyenne.

Ainsi, pour les différentes especes 1’effet des traitements de hauteur d’herbe sur la taille finale
des feuilles peut étre décomposé entre l'effet sur le LER et effet sur lintervalle
phyllochronique (Ph). Cette analyse est représentée dans le Tableau III-16. On voit que pour
Lolium multiflorum, le passage d’une hauteur élevée d’herbe (HH) a une hauteur d’herbe
basse (FH) se traduit en moyenne par une diminution de 47% de la taille finale des feuilles
qui est entierement expliquée par un effet sur la vitesse d’allongement des feuilles. Cette
réduction est similaire en valeur relative pour les deux périodes étudiées hiver et début de
printemps. Pour Paspalum dilatatum, pour I’ensemble des deux saisons étudiées, début et fin
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de printemps, le passage d’un couvert a hauteur d’herbe élevée (HH) a un couvert a hauteur
d’herbe faible (FH) se traduit par une diminution de 44% environ de la taille finale des
feuilles. Cet effet global se répartit entre une diminution de 27% environ de la vitesse
d’allongement des feuilles a laquelle s’ajoute un raccourcissement de 20% environ de la durée
du phyllochrone et donc de la durée pendant laquelle 1’allongement de la feuille s’effectue
rapidement. La répartition de ces effets relatifs entre les deux variables LER et Ph est assez
stable entre les deux saisons étudiées. Pour Cynodon dactylon on retrouve une répartition des
effets de la hauteur d’herbe entre les deux variables LER et Ph assez similaire a celle obtenue
sur Paspalum dilatatum. La Figure III-10 permet de visualiser les effets des traitements de
hauteur d’herbe sur la croissance moyenne des feuilles aux différentes périodes et pour les
trois espeéces.

I11- 4 Discussion générale et essai de modélisation

En situation d’équilibre, c’est 2 dire lorsque 1’on a atteint le nombre maximum de feuilles par
talle, et en condition de températures relativement constante, les processus de croissance et de
sénescence des feuilles sont relativement coordonnés. Ainsi le taux d’allongement des feuilles
(LER) et le taux de sénescence (LSR) devraient apparaitre directement liés. En réalité les
résultats présentés ci-dessus montrent que durant leur cycle de croissance, les especes étudiées
sont rarement en situation d’équilibre. Ceci est particulicrement marqué pour Paspalum
dilatatum, mais est également vrai pour une espéce morphogénétiquement plus stable comme
Lolium multiflorum qui produit des feuilles de différentes tailles en fonction de I’évolution de
la température. Ainsi, durant les périodes d’augmentation ou de diminution de la température
(printernps ou automne) il y a découplage entre les valeurs instantanées de LER et de LSR.

Cependant, les résultats indiquent que la durée des périodes de mesures que nous avons
utilisées dans nos expériences pour estimer le bilan entre les deux flux de croissance et de
sénescence foliaire était toujours trés nettement inférieure a la durée de vie des feuilles des
différentes especes. Ceci est du au fait que notre objectif initial était de montrer dans quelle
mesure les concepts initialement élaborés pour les graminées tempérées (Bircham et
Hodgson, 1983 ; Grant et al., 1983 ; Binnie et Chesnut, 1994 ; Mazzanti et Lemaire, 1994)
pouvaient s’ appliquer a des espéces a morphogenese contrastée et dans des conditions variées
de croissance, c’est a dire correspondant aux différentes saisons. Nous avions donc privilégié
une étude permettant de couvrir les différences entre saisons des variations des flux de tissus
foliaires engendrées par les variations de températures a I'intérieur de chacune des périodes.
Pour pouvoir expliquer et analyser 1’absence d’équilibre dans la dynamique de flux de tissus
foliaires au sein des différentes périodes de mesures, une approche de la modélisation de la
dynamique de croissance et de sénescence des feuilles en fonction des variations de
températures devient indispensable. Cette modélisation est basée sur le cadre d’analyse
proposé par Lemaire et Chapman (1996).

I11-41 Simulation des flux de tissus foliaires au niveau d’une talle

I11-41-1 Bases du modéle

Le modéle tente de reproduire a I’échelle d’une talle la dynamique de croissance et de
sénescence des tissus foliaires en fonction de 1’évolution des températures journaliéres.

Pour cela nous avons utilisé les relations entre la vitesse d’allongement des feuilles (LER) et
la température moyenne qui ont été établies dans "Expérimentation 1. Seules les deux espéces
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Lolium multiflorum et Paspalum dilatatum communes aux deux expenmentatlons seront donc
considérées dans cette tentative de modélisation.

I11-41-11 Allongement et taille finale des feuilles

Le premier probléme qu’il nous a fallu résoudre concernait les différentes modalités
d’expression de I’allongement foliaire (LER) dans les deux expérimentations. Dans
I’Expérimentation I, la vitesse d’allongement mesurée représente la somme de 1’allongement
de toutes les feuilles en croissance d’une méme talle moyennée sur une population
d’échantillonnage, soit LERt. Dans le cas ol il y a plus d’une feuille en croissance
simultanément sur une méme talle (cas de Paspalum dilatatum), il est possible d’exprimer la
vitesse d’allongement moyenne par talle de la population (LERt) a partir des vitesses
d’allongement LER1 et LER2 correspondant aux deux phases de croissance d’une feuille
évaluées au niveau des talles individuelles conformément au schéma de la Figure III-8 :

LERt = LER1 + (a-1)LER2 (II-12)

avec a = nombre de feuilles en croissance. Il est alors aisé de démontrer qu’en absence de
mesure directe de LER1 et de LER2, il est possible d’estimer la taille finale d’une feuille

(FLL) en faisant I’hypothese qu’elle s’allonge a une vitesse constante de LERt pendant la
durée d’un phyllochrone :

FLL = Ph.[LER1 + (a-1)LER2?] (III-13)

FLL = LERt. Ph (1II-14)
Ce qui permet de retrouver ’Equation ITI-11. Ainsi il est possible d’utiliser les relations entre
LERt et LAR et la température journaliére moyenne établies dans I’Expérimentation I et de
I'utiliser pour simuler la dynamique de croissance foliaire dans les conditions climatiques de
I'Expérimentation II pour les deux espéces Lolium multiflorum et Paspalum dilatatum.
Ainsi pour chaque journée (i) il a été possible de simuler I’apparition d’un segment de feuille
déterminé égal a LERt (i). Pour Lolium multiflorum, conformément aux résultats de
I’Expérimentation I, deux relations ont été utilisées, une pour la période hivernale (avant le
1 Aoft) :

LERt (i) = 0.38 ¢ ©2% (II-15)
et une autre pour la période de début printemps :

LERt(i) = 1.2 ¢ 14090 (I1-16)

avec LERt(i) : longueur de segment de feuille élaborée le jour «i», et 0i: température
moyenne du jour «1 ».

Pour Paspalum dilatatum, une relation unique avec la température a été utilisée :

LERt(i) = 0.90 ¢ (499 (I1-17)
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Ainsi la longueur de la feuille en croissance (LLg) a pu étre incrémentée chaque jour de la
valeur de LER(t(1) correspondante selon la formule :

LLg(i+1) = LLg() + LERt(i).At (II1-18)

En début de simulation (i=0), la valeur de LLg a été mise arbitrairement égale a 0. Ceci
revient a faire coincider le début de la simulation avec I’apparition d’une nouvelle feuille en
croissance. Chaque jour le modele effectue un cumul des températures journaliéres (Z6i).
Lorsque la valeur de Z6i devient égale a lintervalle phyllochronique Ph de I’espece
considérée, la taille de la feuille en croissance atteint sa valeur finale et est maintenue
constante (FLL), une nouvelle feuille en croissance est initiée, et le compteur de température
Y01 est remis a la valeur 0.

Pour prendre en compte 1’effet des traitements de hauteur d’herbe, il a été admis que la
structure du couvert végétal de 1'Expérimentation I pouvait étre considérée comme similaire 2
celle du traitement HH (hauteur d’herbe élevée) de I’Expérimentation II. Ainsi, les équations
ci-dessus ont été considérées comme pouvant représenter la réaction de 1’allongement foliaire
(LERt) a la température pour ce traitement. Pour prendre en compte les effets de hauteurs
d’herbe plus courtes sur l’allongement foliaire, nous avons appliqué des coefficients
correcteurs tels que ceux qui sont présentés dans le Tableau III-16.

111-41-12 Vitesse d’apparition des feuilles

Pour Lolium multiflorum un intervalle phyllochronique (Ph) constant de 170°C-jours a été
utilisé conformément aux résultats du Tableau III-8 qui montrent I’absence de variation entre
I’hiver et le printemps.

Pour Paspalum dilatatum, ’intervalle phyllochronique n’apparait pas constant : 200°C-jours
en début de printemps pour le traitement HH et 180°C-jours en fin de printemps pour ce
méme traitement Tableau III-8. Pour prendre en compte cette variation nous avons opté pour
une intrapolation linéaire de la valeur de I’intervalle phyllochronique avec la température
moyenne de la période. En effet la période de début de printemps est caractérisée par une
température moyenne de 13.9°C avec une amplitude de variation allant de 11.5 a 16.1°C alors
que la température moyenne de la période de fin de printemps est de 20.4°C avec une
amplitude de 14.3 a 25.8°C. Si ’on considére que la différence des valeurs des intervalles
phyllochroniques moyennes déterminées aux deux périodes (205 degrés-jours en début de
printemps contre 182 degrés-jours en fin de printemps pour le traitement HH) est inversement
proportionnelle a ’écart de température moyenne entre les deux périodes c’est a dire 6.5°C,
on peut alors en déduire une diminution de 3.5 degrés jours de I’intervalle phyllochronique Ph
pour une augmentation de la température moyenne journaliere de 1°C. Ainsi par cette
méthode d’interpolation il est possible de prendre en compte les fluctuations saisonnieres de
la température moyenne journalieére pour déterminer les variations de [Iintervalle
phyllochronique. Cette méthode de correction n’est qu’approchée, mais elle nous parait

suffisante pour modéliser les effets des variations de températures sur la taille finale des
feuilles.

Comme pour la variable LERt, les effets des différents traitements de hauteur d’herbe sur
’intervalle phyllochronique ont été introduits par le biais de coefficients correcteurs tels que
présentés dans le Tableau III-16.
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III-41-13 Durée de vie des feuilles et sénescence

Pour Lolium multiflorum, une durée de vie constante des feuilles de 476°C-jours a été utilisée
pour I’ensemble de la période automne-hiver-début de printemps. Cette valeur a été calculée
comme le produit entre le nombre maximum de feuilles par talle (NLL) et I’intervalle
phyllochronique Ph (Equation I-4) observé pour cette espece durant la période de ’hiver et du
début de printemps lors de ’Expérimentation II, soit 2.8 et 170 degrés-jours respectivement.
Cette valeur est sensiblement plus élevée que celle déterminée dans I’Expérimentation I
(396°C). Nous avons cependant préféré garder cette valeur estimée du fait que les conditions
expérimentales, et notamment le niveau de nutrition minérale, pouvaient avoir une influence
non-négligeable sur la durée de vie des feuilles.

Pour Paspalum dilatatum, nous avons choisi une durée de vie des feuilles de 550°C-Jours
constante pour toute la période de simulation. Cette valeur estimée a partir de
I’Expérimentation 1 (Tableau III-4) semble assez réaliste pour les conditions de
IExpérimentation II car elle reste approximativement égale au produit entre les valeurs de
phyllochrone Ph (Tableau III-8) et le nombre de feuilles vivantes par talle NLL
(Tableau I1I-9). Cette valeur constante de LLS implique donc une certaine indépendance de la
durée de vie des feuilles de cette espéce vis a vis de la température, ce qui couplé a une
certaine augmentation du LAR permet d’expliquer ’augmentation du nombre de feuilles

vivantes par talle pour cette espece avec 1’augmentation générale des températures en fin de
printemps.

Pour I’ensemble des deux espéces, la sénescence de la pointe d’une feuille était initiée au bout
d’un temps égal a la durée de vie LLS exprimée en somme de températures moyennes
journaliéres aprés son apparition. Par la suite chaque jour «j» la sénescence du segment de
feuille fabriqué le jour j-LSS (exprimée en jours) est effectuée ce qui conduit a établir une
progression des tissus foliaires de la pointe de la feuille & sa base a age constant.

I11-41-2 Résultats de simulation et discussion

I11-41-21 Taille des feuilles

La Figure III-11 montre que la simulation de la longueur finale des feuilles (FFL) pour les
deux especes Lolium multiflorum et Paspalum dilatatum est en bonne concordance avec les
valeurs mesurées. Ceci confirme la possibilité de simuler la taille finale des feuilles a partir de
la connaissance de la vitesse d’allongement des feuilles (LER), de la vitesse d’apparition des
feuilles (LAR) et d’une hypothése simple concernant la constance du rapport entre la durée
d’élongation d’une feuille (LED) et le phyllochrone (Ph = 1/LAR). Par rapport aux résultats -
présentés dans la Figure III-9, cette simulation peut étre considérée comme une véritable
validation du modele et par conséquent des hypothéses sous-jacentes. En effet nous avons
introduit dans cette simulation les lois de réponse de 1’allongement foliaire a la température
qui ont été ajustées sur les données de I'Expérimentation I, et nous avons comparé les valeurs
simulées aux données de ’Expérimentation II qui sont totalement indépendantes. Il est
intéressant de noter que la simulation reproduit bien les différences saisonniéres de la taille
finale des feuilles qui sont essentiellement dues aux variations de température. La simulation
des effets des traitements de hauteur d’herbe, HH et FH n’a en soi que peu d’intérét dans la
mesure ot nous avons appliqué les coefficients correcteurs du Tableau II-16 sur les
différentes variables, 1’analyse de ces deux traitements doit donc étre seulement considérée
comme une simple répétition de la validation de la prise en compte de ’effet « température »
par le modele.
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I1I-41-22 Dynamique de croissance foliaire et température

Le mode¢le de simulation permet de reproduire la longueur verte de chaque feuille individuelle
depuis sa date d’apparition jusqu’a sa sénescence compléte. De plus il permet de reproduire
sur une méme talle les apparitions de feuilles successives, de leur croissance et de leur
sénescence dans des conditions variables de températures. Les diagrammes de la Figure ITI-12
représentent la dynamique de croissance et de sénescence des tissus foliaires de la talle
«moyenne » représentative de la population de talles baguées non défoliées pendant la
période de mesure correspondante. Le modele a été initié & la date du 1 Septembre pour
Paspalum dilatatum et du 1% Mars pour Lolium multiflorum. A chacune de ces deux dates le
modele a fait apparaftre une nouvelle feuille (F1) puis successivement les feuilles F2, F3...Fn.
La cinétique de croissance de chaque feuille ainsi formée a été simulée en fonction de la
température pendant le temps imparti (LED) jusqu’a I’obtention de la taille finale (FLL), la
longueur de la feuille étant alors maintenue constante jusqu’au déclenchement de la
sénescence qui se traduit par une perte progressive de longueur jusqu’a la disparition totale de
la feuille. Ainsi, sur une talle donnée et pendant une période donnée, les différentes feuilles
peuvent étre classées en trois catégories :

les feuilles en croissance dont la longueur verte augmente ;
les feuilles adultes dont la longueur est constante ;
les feuilles sénescentes dont la longueur verte diminue.

L’accumulation de nouveaux tissus foliaires par les feuilles en croissance est directement
dépendante de la température instantanée qui détermine la vitesse d’allongement des feuilles
en croissance (LER), tandis que la disparition des tissus foliaires est en grande partie
déterminée par les conditions de température des périodes précédentes qui ont déterminé la
taille des feuilles qui rentrent en sénescence dans la période d’observation considérée. Ainsi
les diagrammes de la Figure III-12 permettent également une lecture « instantanée » de la
structure d’une talle. En effet a chaque date, il est possible d’avoir une lecture « verticale » du
graphe permettant de décomposer la contribution de chaque catégorie de feuilles a la longueur
(ou surface, ou masse) totale de tissus foliaires d’une talle.

Les Figures III-12a et III-12b représentent la dynamique de tissus foliaires pour Lolium
multiflorum pour le traitement HH et pour les deux saisons d’hiver et de printemps. Pour cette
espéce nous n’avons pas représenté la simulation pour le traitement FH. En effet 1’absence
d’effet significatif du traitement de hauteur d’herbe sur les vitesses d’apparition (LAR) et sur
les durées d’allongement (LED) des feuilles de cette espéce rend cette deuxieme simulation
peu informative. Pour la période d’hiver, on peut s’ apercevoir que le gradient de températures
décroissantes depuis 1’automne a engendré une diminution importante de la taille finale des
feuilles de 10 a 11cm en moyenne au mois de Mai, a 6 cm environ au mois de Juillet. Ceci
correspond a une diminution des températures de 12°C a 5°C environ (Figure III-13a). Pour la
période de printemps, les températures ayant retrouvé des valeurs de 11 a 12°C environ
(Figure III-13b), la taille finale des feuilles atteint également des valeurs de ’ordre de 10 a
llcm. L’examen de la structure de la talle (analyse verticale du graphique) nous permet de
constater que celle-ci est composée de manicre constante de: une feuille en cours de
croissance (Fc), deux feuilles adultes (Fa) et une feuille en cours de sénescence (Fs). C’est ce
total qui a quelques fluctuations prés donne la valeur constante de 2.9 feuilles vivantes par
talle telle qu’elle est indiquée dans le Tableau III-9

Les Figures III-12c et III-12d représentent la dynamique de tissus foliaires pour Paspalum
dilatatum en début de printemps. Le choix d’un début de simulation le 1¥ Septembre pour
cette espece est quelque peu arbitraire, mais cela correspond en réalité au début de croissance
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habituellement observable sur cette espece (Leon ct Bertiller, 1982). Dans ces conditions le
nombre maximum de feuilles par talle n’est pas encore atteint sur cette espece pendant la
période d’observation. Ceci a pour conséquence un flux de sénescence de tissus foliaires tres
faible a cette période. Pour le traitement HH, la taille finale des feuilles est d’environ 10 cm
pour des températures moyennes oscillant entre 10 et 14°C (Figure III-13b). On peut noter
cependant de petites variations de la taille finale des feuilles successives selon que celles-ci
ont effectué leur croissance en période « chaude » ou «froide ». Pour la période de fin de
printemps (Figures III-12e et [I1-12f) les températures augmentent régulicrement de 14°C a
24°C (Figure II-13b). On peut voir que les feuilles adultes présentes au début du mois de
Novembre (fal par exemple) et ayant effectué leur croissance durant le mois d’Octobre a des
températures moyennes de 13-14°C environ ont atteint des tailles finales de 10cm, alors que
les feuilles suivantes (fa2) ayant effectué leur croissance & 18-20°C atteignent des longueurs
de l4cm. On peut également noter pour la suite du printemps que la coincidence entre la
croissance d’une feuille et une période «chaude» ou «froide» engendre des variations
significatives de la taille finale des feuilles.

La lecture verticale du graphique permet de montrer que Paspalum dilatatum a atteint son
nombre maximum de feuilles par talle vers le début du mois de Novembre. Pour le traitement
HH, la structure foliaire d’une talle est la suivante : une feuille en croissance (fc), trois feuilles
adultes (fa) et une feuille en sénescence (fs) ce qui correspond en moyenne a 4 feuilles par
talle. Ce chiffre est proche de celui qui est montré dans le Tableau III-9 et qui est de 3.9. Le
phyllochrone plus court observé sur le traitement maintenu a faible hauteur d’herbe
(Tableau III-8) se traduit bien par une augmentation du nombre de feuilles sur ce traitement.
Ainsi sur la Figure [I1-12f, on peut noter la présence d’une feuille en croissance (fc), de 3.5

feuilles adultes en moyenne, et d’une feuille sénescente, ce qui donne un total moyen de 4.5
feuilles par talle.

Les graphiques des Figures IlI-14 (a-f) représentent des simulations effectuées sur des
périodes plus longues et tentent de représenter I’évolution de la dynamique de tissus foliaires
a I’échelle de la population de talles en faisant I’hypothése fortement probable qu’il n’y a pas
de « synchronie » entre talles dans le rythme d’apparition des feuilles. Ainsi le modele permet
de simuler la dynamique de croissance et de sénescence des différentes feuilles qui
apparaissent chaque jour dans le peuplement. Ainsi pour Lolium multiflorum, (Figures I1I-14a
et 1II-14b) du mois de Mars au mois de Juillet les températures diminuent de manicre
graduelle de 15°C a 5°C, entralnant une réduction progressive de la taille des feuilles de 11 a
6 cm. Ainsi, on peut voir sur ce graphique que la taille des feuilles qui contribuent au flux de
sénescence durant la période d’observation était en moyenne de 8 cm alors que la taille des
feuilles ayant effectué leur croissance durant cette période n’était que de 6 cm. Il en découle
évidemment une différence de méme ampleur entre le flux de croissance de tissus foliaires et
le flux de sénescence, si ’on admet que pour Lolium multiflorum le nombre maximum de
feuilles par talle n’a pas varié significativement. Ceci revient donc dans ce cas a remplacer
des « grandes » feuilles par des feuilles plus petites.

[La tendance inverse est retrouvée lors de la remontée des températures au printemps.
Cependant a cette saison l'effet de 1'accroissement progressif des températures est amplifié
par le fait que la réponse de "allongement des feuilles a la température s'accélere (Figure 111-
3b). Ce phénomene abondamment décrit dans la littérature pour les graminées tempérées
(Peacock, 1975 ; Robson, 1967 ; Gastal et al., 1992) permet d’expliquer la dissymétrie de
croissance entre 'automne et le printemps. Ainsi des températures moyennes de 16°C de la
fin du mois de Mars conduisent a des tailles finales de feuilles de 11cm, alors que cette méme
taille de feuille est obtenue pour des températures moyennes de seulement 12°C pour des
feuilles effectuant leur croissance au début du mois d’Octobre. Il s’ensuit donc une forte
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distorsion en faveur du flux de croissance de tissus foliaires pour cette espece dans le courant
du mois de Septembre lorsque des feuilles de 6¢cm sont remplacées par des feuilles de 10 a
licm. A une date donnée la lecture verticale du graphique permet d’avoir une idée de la
variabilité de la taille des feuilles adultes engendrée uniquement par la variation de la
température de croissance des différentes générations de feuilles. Cet écart représente environ
2cm en période hivernale pour des feuilles qui ont une taille moyenne de 6¢cm, soit environ
30 % de variation, il est de 3cm en période de début de printemps pour une taille moyenne des
feuilles de 10cm soit 30% de variation également. A cette variation, engendrée par les
fluctuations de températures, doit bien entendu s’ajouter la variabilité génétique entre
individus et la variabilité environnementale locale (nutrition N et P entre autres).

Pour Paspalum dilatatum la simulation permet de montrer une stabilisation de la taille des
feuilles a 9-10cm pour le traitement HH durant le mois d’Octobre ce qui correspond & une
période de relative stabilité des températures oscillant entre 10 et 15°C. Pour le traitement FH,
la taille finale des feuilles se stabilise 2 6cm environ. En fin de printemps (Figures III-14¢ et
ITI-14f), la remontée progressive des températures de 12 a 20°C entraine une augmentation
progressive de la taille des feuilles de 7-8¢cm fin Octobre-début Novembre 2 12-13cm au
début du mois de Décembre. Par la suite les fortes températures de la fin du mois de
Décembre ne semblent pas avoir engendré une augmentation de la taille finale des feuilles.
Bien au contraire on observe une tendance a la diminution de la longueur des feuilles 2 cette
période. En effet pour cette espece le modele simule une diminution linéaire de 1’intervalle
phyllochronique avec la température afin de prendre en compte la réponse du LAR a la
température (voir paragraphe I1I-41-12). Ainsi, lorsque la température s’éléve 'effet positif
sur la vitesse d’élongation des feuilles est en grande partie compensé par la réduction de la
durée d’élongation des feuilles (LED). 1l est possible que les ajustements empiriques que nous
avons effectué pour paramétrer I’effet de la température sur I’intervalle phyllochronique (Ph)
doivent étre reconsidérés a la lumicre d’un jeu de données permettant une analyse plus fine de
la relation LAR = £(8).

11 est cependant intéressant de noter que la forme de cette relation, selon qu’elle est linéaire ou
concave, et selon I’intensité de la concavité, déterminera le type de réaction de la morphologie
des plantes en réponse a la température. Une relation de type linéaire comme dans le cas de
Lolium multiflorum, implique que la plante réagit 2 une augmentation de la température
essentiellement par une augmentation de la taille de ses feuilles en maintenant quasiment
constant son nombre de feuilles. Pour une relation de type concave, comme dans le cas de
Paspalum dilatatum, une augmentation de température se traduit a la fois par une
augmentation de la taille et du nombre de feuilles. Pour une concavité accentuée de cette
relation, il est méme possible d’imaginer que la taille des feuilles puisse étre réduite au profit
d’une accélération de la vitesse d’apparition des feuilles. Le type de données dont nous
disposions dans le cadre de ce travail ne permettait pas d'aller au-dela de cette simple
remarque. En effet le modéle prévoit que la taille finale des feuilles est déterminée par le
rapport LER/LAR, il en ressort que l'effet de la température sur la taille des feuilles est
extrémement dépendant de la forme mathématique des courbes de réponses LER = f(0) et
LAR = g(8). Or nous avons introduit des ajustements empiriques qui peuvent induire des
déviations importantes notamment pour les températures les plus hautes en fin de printemps
qui sont & D'extrémité de la gamme explorée. Il convient donc d’étre prudent dans
I’extrapolation de ce modele qui doit €tre considéré comme un «exercice » préliminaire
permettant de tester le degré de robustesse des hypothéses de base sous-jacentes et non
comme un « simulateur » permettant de quantifier 1’effet de la température sur la croissance
foliaire.
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111-41-23 Flux de tissus foliaires

Les simulations des Figures III-15 (a-f), permettent de calculer des flux de croissance et de
sénescence de tissus foliaires a I’échelle d’une population de talles pour chacune des périodes
de mesure. Ces flux correspondent a la moyenne de la population de talles qui n’ont pas été
défoliées durant la période. Pour Lolium multiflorum (Figures III-15a et III-15b), et pour les
deux périodes d’hiver et de début de printemps, les flux de croissance et de sénescence
foliaires étaient différents, la croissance foliaire nette étant négative en hiver
(-0.5 mm/talle /jour) et légerement positive au printemps (+0.1 mm/talle/jour). Pour Paspalum
dilatatum en début de printemps (Figures III-15b et III-15¢), la croissance foliaire nette est
trés largement positive : +4.2 mm/talle /jour pour le traitement HH et +3.3 mm/talle/jour pour
le traitement FH. La sénescence foliaire ne débute que trés tardivement vers le 20 Octobre, ce
qui correspond 2 la durée de vie des premicres feuilles formées a partir du ler Septembre. I
est intéressant de noter que pour la méme période Paspalum dilatatum a une croissance nette
tres supérieure a celle de Lolium multiflorum, alors que sa croissance foliaire brute est bien
inférieure : 6.3 contre 8.2 mm/talle/jour. En fin de printemps (Figures III-15e et III-15f) bien
que la sénescence foliaire devienne élevée, la croissance nette reste légerement positive :
3 mm/talle/jour pour le traitement HH, et 3 mm/talle/jour pour le traitement FH. Ceci traduit
la forte réactivité de cette espéce a la température, ce qui augmente a la fois la taille finale et
le nombre de feuilles en croissance.

III- 41-3 Conclusions

Les résultats mettent en évidence des interactions entre traitements de hauteur d’herbe et
espéces ou entre especes et saisons sur les valeurs du phyllochrone (Ph) ou de son inverse la
vitesse d’apparition des feuilles (LAR). Tandis que Lolium multiflorum montre un
phyllochrone exprimé en somme de tempéraures relativement constant et indépendant du
traitement de hauteur d’herbe et de la saison, les deux especes C4 ont des phyllochrones qui
augmentent avec la hauteur d’herbe et qui sembleraient diminuer lorsque les températures
augmentent au cours de la saison.

L’équilibre démographique d’une espéce peut étre estimé par le bilan entre le nombre de
feuilles apparues et le nombre de feuilles mortes au cours d’une période de temps (Nla -NIm).
Pour Lolium multiflorum il apparait que cet équilibre démographique est atteint dés la période
hivernale et qu’il se poursuit pendant le printemps : ’apparition d’une nouvelle feuille étant
entiérement compensée par la disparition d’une plus ancienne. Pour les deux espéces C4,
I’équilibre démographique n’est pas atteint, et le nombre de feuilles vivantes par talle a
tendance a augmenter pendant tout le printemps. Ceci résulte du fait que la croissance foliaire
de ces deux espéces étant plus tardive, les premicres feuilles mises en place au cours du
printemps ne sont pas encore rentrées en phase de sénescence. Ce phénomene est de plus
amplifié par 1’accélération de la vitesse d’apparition des feuilles avec la hausse progressive
des températures dont 1’effet « démographique » sur la mortalité des feuilles n’a pas encore
pu s’exprimer dans le laps de temps limité des deux périodes expérimentales.

La vitesse d’allongement des feuilles (LER) est augmentée pour chacune des espéces lorsque
la hauteur du couvert végétal augmente. Cependant cet effet de la hauteur d’herbe semble plus
marqué pour Paspalum dilatatum et Cynodon dactylon que pour Lolium multiflorum. Les
variations de taille finale des feuilles (FLL) de chacune des espéces peuvent étre parfaitement
expliquées par les effets des traitements de hauteur d’herbe et par les effets de la température
sur les différentes composantes de la croissance des feuilles : vitesse d’apparition, durée
d’élongation et vitesse d’allongement, tel que cela avait été formulé par Lemaire et Chapman
(1996).
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Figure III-15. Simulation des cumuls des allongements et des sénescences de feuilles par
talle et des variations de la longueur de feuilles nette pendant les différentes périodes
expérimentales (les vitesses d’allongement et de sénescence moyennes journaliéres estimées
sont indiquées sur chacune des figures).
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Ainsi selon le modele que nous avons développé, méme pour une espece qui se trouve en
équilibre démographique foliaire comme Lolium multiflorum, c’est a dire lorsque chaque
feuille qui meure par sénescence est remplacée numériquement par une jeune feuille en
croissance, toute variation de température qui engendre une variation de la taille des feuilles
formée se traduit par un décalage entre le flux de croissance de tissus foliaires et le flux de
sénescence. En effet lorsque la température augmente en début de printemps, la taille des
jeunes feuilles formées est plus grande que celle des feuilles plus anciennes qui rentrent en
sénescence et qui ont effectué leur croissance a des températures plus faibles. Il s’ensuit un
décalage temporel dans la valeur des deux flux de croissance et de sénescence, 1’équilibre
n’étant rétabli que par un retour a des températures constantes et au bout d’une période de
temps correspondant a environ la durée de vie moyenne d’une feuille (LLS). En situation de
diminution progressive des températures comme a 1’automne, nous pourrions observer I’effet
inverse, a savoir un remplacement des grandes feuilles sénescentes ayant été formées a des
températures élevées en fin d’été par des feuilles plus petites au fur et a mesure de la baisse
des températures. Il y a donc une « corrélation temporelle » entre le flux de croissance au jour
«J» et le flux de sénescence au jour «J + LLS» mais en conditions de températures
fluctuantes, il n’y a pas obligatoirement de corrélation entre les valeurs concomitantes de ces
deux flux, et ceci malgré I'existence d’un équilibre démographique. Pour les deux especes C4
Paspalum dilatatum et Cynodon dactylon le découplage des deux flux de croissance et de
sénescence di a ’élévation de température au printemps est amplifié du fait de la réponse
extrémement sensible de ces deux espéces a ’augmentation de température. Cet effet
« explosif » de la température sur le décalage entre croissance et sénescence foliaire tel qu’il
est observé a I’échelle des talles baguées est accentué a I’échelle de la population de chacune
de ces deux especes par la dynamique de production de nouvelles talles qui contribuent ainsi &
amplifier le flux de croissance de tissus foliaires a I’échelle du couvert végétal sans contribuer
encore a cette période au flux de sénescence de tissus foliaires du fait que leur équilibre
démographique n’est pas atteint.

A cet égard, du point de vue méthodologique, il est important de noter ici que la mesure des
deux flux de croissance et de sénescence effectuée dans une période de temps relativement
étroite ne permet pas 2 elle seule de caractériser la dynamique générale et le fonctionnement
d’un couvert végétal car selon les fluctuations de températures ont peut obtenir des distorsions
importantes dans les valeurs respectives des deux flux de croissance et de sénescence de tissus
foliaires. Il est donc important dans ce type d’étude d’adopter des périodes de mesure
suffisamment longues, c’est & dire dont la durée dépasse sensiblement la durée de vie
moyenne des feuilles des espéces qui composent la communauté végétale étudiée. Dans le cas
de notre étude, il est clair qu’une prolongation des observations au-dela de la période de fin de
printemps, lorsque les températures se seraient stabilisées en €té, aurait €té nécessaire pour
observer le « flush » de sénescence que I’on devrait s’attendre a observer consécutivement au
« flush » de croissance du printemps. Cependant les interactions entre température et déficit
hydrique pouvant exister a cette période risqueraient de compliquer trés sérieusement
I’interprétation des données.
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CHAPITRE IV

INTERACTIONS PLANTE-ANIMAL

IV-1 Analyse des modes de défoliation et des flux de tissus foliaires des
talles paturées

IV-11 Introduction

L’optimisation entre la captation d’énergie pour la croissance des plantes et la proportion de
I’herbe produite qui est consommée par les animaux au paturage est le probleéme agronomique
et écologique central de la conduite du paturage en ce sens que cela détermine la productivité
du systeme aussi bien que la persistance des différentes espéces dans les communautés
végétales paturées.

En conditions de péturage continu, le résultat de cette optimisation dépend de 1’équilibre entre
trois processus dynamiques : la croissance, la sénescence et le prélevement des tissus foliaires
par les animaux. Dans le cas des graminées prairiales, 1’unité biologique au niveau de laquelle
ces trois processus doivent étre étudiés est la talle individuelle, ce qui de ce fait représente le
niveau d’analyse des interactions entre la plante et I’animal. Au sein de la talle individuelle,
c’est au niveau de chacune des catégories de feuilles (feuilles en croissance, feuilles adultes et
feuilles sénescentes) que 1’équilibre entre les différents flux de tissus doit s’étudier (Parsons
et al., 1991a ; Mazzanti et Lemaire, 1994).

Les études sur la physiologie de la croissance des plantes (Parsons et al., 1983) et sur les flux
de tissus foliaires a ’échelle du couvert végétal (Bircham et Hodgson, 1983) ont permis de
comprendre 1’'impact des processus de défoliation sur la dynamique de génération des surfaces
foliaires et sur la dynamique de consommation de ces surfaces foliaires par les animaux dans
des peuplements monospécifiques en paturage continu. Ces connaissances ont servi de base a
plusieurs modeles mécanistes décrivant la dynamique des interactions plante-animal au
paturage (Noy-Meyr, 1975 ; Johnson et Parsons, 1985). A partir de 1a des informations
importantes sur les flux de tissus foliaires ont été obtenues pour des prairies a base de
mélange ray-grass anglais-tréfle blanc (Parsons et al., 1991a et b ; Carrére, 1994) et pour des
prairies de fétuque élevée (Mazzanti et Lemaire, 1994).

La difficulté essentielle dans la compréhension des interactions entre la plante et ’animal au
paturage, réside dans le fait que les processus de base a étudier sont confinés a I’échelle de la
talle individuelle et que la résultante de ces processus doit étre évaluée a I’échelle de la
totalité du peuplement, faisant donc intervenir un changement d’échelle et une spatialisation
des processus élémentaires. Ce type d’étude requiert donc en premier lieu une analyse
intégrée, a 1’échelle du peuplement paturé, des processus de la morphogenese foliaire et des
processus déterminant les modalités et la dynamique de défoliation de la population de talles.
Dans le Chapitre III, nous avons développé une analyse de la dynamique de la croissance et
de la sénescence foliaire des talles non perturbées par les défoliations. Notre objectif dans ce
chapitre est d’intégrer le processus de défoliation a travers ses deux composantes: la
fréquence et 'intensité (Wade, 1991), a I’échelle des talles individuelles et des différentes
catégories de feuilles.

La ftréquence de défoliation peut étre définie comme [I’intervalle moyen entre deux
événements successifs de défoliation sur une méme talle (FDt) ou sur une méme feuille (FDf).



Facteurs de croissance :
température, nutritions

minérale
: et hydrgque, ..... )
; A
. [ L |
. Croissance de I'herbe Durée de vie foliaire Allongement foliaire Apparition des feuilles
. (LLS) (LER) (LAR)
: . | ————] :
: . .' Nombre de feuilles Taille finale des feuilles Densité de talles
oo Chargement animal N (NLL) (FLL) D) 5
. . Ilndice Foliaire (IF)
Iﬂterva“e de défOliatiOH ., .. .............................. »
Intensité de N N
défoliation= cte_** * " * » . S .
~
Nombre de défoliations .
durant la durée de vie de [a feuille .

Herbe consommée | | Herbe sénescente

A\

Efficience d’utilisation
de l’herbe

Figure I'V-1. Représentation du modele de morphogenése foliaire (Lemaire et Chapman, 1996) en relation avec le modele de flux de tissus
foliaires au paturage (Mazzanti et Lemaire, 1994)



55

Cet intervalle est en général calculé en nombre de jours. L’inverse de la fréquence de
défoliation représente la probabilité de défoliation (PDt ou PDf) qui s’exprime en nombre
d’évenements de défoliation (talle ou feuille) par jour. Ceci représente en réalité la proportion
de talles (ou de feuilles) d’une population donnée qui est en moyenne défoliée chaque jour.

L’intensité de défoliation (Idf) peut étre définie a I’échelle de la feuille individuelle comme le
rapport entre longueur moyenne de feuille consommée a chaque défoliation (LLc) et la
longueur de la feuille avant la défoliation (LL). Cette grandeur exprime donc la proportion de
la longueur de la feuille qui est consommée.

En premier lieu, dans ce chapitre, nous présenterons I’évolution des chargements animaux qui
ont été appliqués tout au long de I’expérience afin de maintenir les trois traitements de
hauteur d’herbe a des états constants. Ensuite les effets des trois traitements sur les
composantes de la défoliation seront analysés a la fois au niveau des talles individuelles et au
niveau des différentes catégories de feuilles. Enfin les dynamiques de croissance et de
sénescence des feuilles et les dynamiques de défoliation seront intégrées conformément au
modele conceptuel développé par Mazzanti et Lemaire (1994) et par Lemaire et Chapman
(1996) dans le but d’analyser les flux de tissus foliaires et ’efficience d’utilisation de 1’herbe
a I’échelle de la talle individuelle pour les différentes especes étudiées. Ce modele tel qu’il est
représenté sur le schéma de la Figure IV-1 est basé sur I’hypothése que le nombre de
défoliation qu’une feuille individuelle est susceptible de subir avant sa sénescence compléte
est fonction d’une part de sa durée de vie propre (LLS) et d’autre part de la fréquence
moyenne de défoliation de la population de feuilles a laquelle elle appartient (FDf). Le flux de
tissus foliaires qui peut alors retourner au sol par sénescence est alors déterminé par la
proportion des tissus foliaires qui n’aura pas subi de défoliation avant son entrée en
sénescence. Selon cette approche, la séparation entre les flux de sénescence et les flux de
consommation de tissus foliaires sur une talle d’une espéce donnée dépendrait en réalité du
rapport entre la durée de vie des feuilles (LLS) et leur fréquence de défoliation (FDf) si I’on
fait I’hypothese d’une intensité de défoliation constante (Idf) en valeur relative (Mazzanti et
Lemaire, 1994).

L’objectif de ce chapitre est de vérifier dans quelle mesure ce modele élaboré a partir de
mesures de flux de tissus foliaires effectuées sur des peuplements mono-spécifiques peut étre
utilisé en peuplements pluri-spécifiques composés d’espéces a morphogenéses contrastées, et
rendre compte ainsi de la contribution réelle de chaque espece aux différents flux de tissus
foliaires. Dans ce chapitre, I’analyse sera en premier lieu restreinte a 1’échelle de la talle
individuelle et sera uniquement effectuée sur la base de la longueur des tissus foliaires
affectés par chacun des trois flux de croissance, sénescence et de consommation. Dans la
deuxieme partie de ce chapitre une analyse a I’échelle du peuplement végétal sera effectuée,
permettant de quantifier la contribution spécifique des différentes espéces a chacun de ces
trois flux en essayant d’expliciter d’éventuel choix alimentaires effectués entre espéces par les
animaux. Enfin une analyse plus globale des ces trois flux de tissus foliaires exprimés en
terme de masse par unité de surface de sol sera réalis€e dans le Chapitre V et permettra
d’interpréter les résultats expérimentaux en terme d’efficience d’utilisation de P’herbe
produite au paturage et en terme d’efficacité globale des différents traitements.
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1V-12 Matériels et méthodes
IV-12-1 Les conditions expérimentales

Les données utilisées dans ce chapitre proviennent de I’Expérimentation II mise en place dans
une prairie naturelle de la Pampa humide prés d’ Ayacucho dans la province de Buenos Aires.
Les conditions générales de cette expérimentation ont été décrites dans le Chapitre II.

En résumé, I'étude a été réalisée dans une prairie naturelle représentative de la région
considérée, caractérisée par la coexistence d’un grand nombre d’espéces natives ou
naturalisées C3 et C4. La surface expérimentale totale de 20 hectares a été divisée de maniere
a obtenir deux séries de 3 parcelles de 2-3 et 5 hectares correspondant aux deux répétitions
des trois traitements d’états du couvert végétal définis sur la base du maintien d’une hauteur
constante de I’herbe, soit HH (hauteur élevée), MH (hauteur intermédiaire) et FH (faible
hauteur) dans le but d’établir des Indices Foliaires (IF) contrastés entre traitements. Depuis le
mois d’Aolit 1993, les Indices Foliaires de chaque traitement ont été maintenus
approximativement constants par des ajustements périodiques du chargement animal sur la
base d’un controle bihebdomadaire de la hauteur d’herbe de chaque parcelle. Les variations
de hauteurs d’herbe ainsi maintenues sont représentées dans le Tableau II-2 du Chapitre IL.

Comme cela a été déja exposé dans les chapitres précédents, nous rappelons ici que trois
périodes de mesures ont été réalisées :

- la premiére, dénommée hiver, du 26 juin au 15 juillet ;

- la deuxieme, dénommée début de printemps, du 7 au 25 octobre ;

- latroisi¢éme, dénommée fin de printemps, du 1 au 15 décembre.
Les especes qui ont été étudiées étaient : Lolium multiflorum en hiver, Lolium multiflorum et
Paspalum dilatatum en début de printemps, et Paspalum dilatatum et Cynodon dactylon en
fin de printemps.

IV-12-2 Les mesures effectuées sur les talles individuelles

Entre 80 et 100 talles de Paspalum dilatatum et de Lolium multiflorum et autant de stolons
individuels de Cynodon dactylon (également appelés « talles » dans la suite du texte) ont été
bagués dans chaque traitement pour chacune des périodes de mesure correspondantes. La
disposition et le repérage des talles sur le terrain ainsi que la procédure de baguage ont été
décrits dans le Chapitre III.

IV-12-21 Mesure des composantes de 1a défoliation

IV-12-211 Fréquence de défoliation des talles et des feuilles individuelles

Deux fois par semaine durant les différentes périodes de mesure, les différents événements de
défoliation ont été enregistrés sur chacune des talles de la population qui avait été baguées en
début de période. Lorsqu’une feuille était défoliée pour la premicre fois, cet événement était
repéré par la disparition de la pointe de la feuille. Pour pouvoir repérer les défoliations
ultérieures sur la méme feuille, une « encoche » était pratiquée a I’extrémité de la feuille qui
venait d’étre paturée. La disparition de cette cicatrice caractéristique lors des inspections
ultérieures indiquait qu’une défoliation supplémentaire avait eu lieu sur cette méme feuille
dans I’intervalle entre les deux observations (Hodgson et Ollerenshaw, 1969).

Les feuilles d’'une méme talle étaient numérotées en ordre croissant depuis les feuilles les plus
anciennes présentes en début de période de mesures jusqu’aux feuilles les plus jeunes au fur
et 4 mesure de leur apparition. Ainsi & chaque date d’observation chaque feuille pouvait étre
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repérée et classée dans sa catégorie d’Age : feuille en croissance (fc), feuille adulte (fa) et
feuille sénescente (fs).

A partir de ces informations élémentaires il était possible de calculer les variables suivantes :

- le nombre de talles baguées ayant eu au moins 1’une de ses feuilles défoliée
entre deux dates d’observations successives (NTd) ;

- le nombre de feuilles de chacune des trois catégories d’dge qui ont
effectivement subi une défoliation durant ce méme intervalle (NFd).

A partir de ces deux variables, il était possible de déterminer la probabilité de défoliation
d’une talle (PDt) ou d’une feuille d’une catégorie donné « i » (PDf;) de 1a maniére suivante :

PDt = (NTd/NT)/At (Iv-1
PDf; = (NFdi/NE;)/ At (Iv-2)

NT étant le nombre total de talles baguées, et NF; étant le nombre total de feuilles de la

catégorie «i » présentes sur ’ensemble des talles baguées et « At » étant le nombre de jours
séparant les deux observations successives.

Les fréquences ou intervalles de défoliation moyens correspondants (FDt pour les talles et
FDf; pour les différentes catégories de feuilles) étaient ensuite déterminées en calculant les
inverses des valeurs des probabilités de défoliation ainsi déterminées.

1V.-12-212 Intensité de défoliation des feuilles

La longueur verte de chaque feuille de toutes les talles baguées était enregistrée a chaque date
d’observation. Pour les feuilles adultes ayant terminé leur croissance, chaque événement de
défoliation se traduisait par une diminution de la longueur :

ALLc =LL; - LLj1 Iv-3)

ou LL; représente la longueur de la feuille lors de 1’observation « j » et LLj4; la longueur de la
feuille lors de I’observation « j+1 ». Ainsi ’intensité de défoliation qui a eu lieu entre les deux
observations peut étre calculée comme suit :

IDf = ALL¢/LLy (Iv-4)

Lorsque la défoliation a lieu sur une feuille en croissance, la variation de longueur de la
feuille entre deux observations provient d’une part de I’ablation de la portion de longueur de
feuille consommée ALLc et de I’allongement de la feuille qui a eu lieu pendant la période
séparant les deux observations. Dans ce cas il était effectué une correction en ajoutant a la
mesure de la différence de longueur observée (ALLc) une longueur (ALL) égale a
I’allongement moyen des feuilles mesuré sur les feuilles en croissance qui n’avaient pas subi
de défoliation durant ce méme intervalle de temps (Arosteguy, 1982). Cette correction est
faite en supposant, qu’en moyenne, la défoliation qui a eu lieu entre deux observations se
situe au milieu de cet intervalle. Il est donc nécessaire dans ce cas d’augmenter la valeur de
LL; d’une valeur égale a 0.5 ALL pour estimer la longueur de la feuille au moment de la
défoliation et pour calculer la valeur de IDf pour cette catégorie de feuilles.
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IV-12-22 Mesure du flux d’ingestion de tissus foliaires

Les estimations faites ci-dessus de 1’intensité de défoliation pour les deux catégories de
feuilles permettent de calculer I'intensité du flux d’ingestion (LCRf) exprimé en
mu/feuille/jour :

-pour les feuilles adultes : LCRf; = ALLci/At Iv-5)
-pour les feuilles en croissance : LCRf;= (ALIc; + ALL)/At Iv-6)

At étant le nombre de jour correspondant a I'intervalle entre deux observations.

A partir de ces données par catégories de feuilles, il est possible de calculer un flux
d’ingestion de tissus foliaires & 1’échelle de la talle (LCRt) exprimé en mm/talle/jour en
faisant la somme des défoliations ayant eu lieu sur chacune des catégories de feuilles d’une

méme talle.

1V-12-23 Mesure des flux de sénescence

L’estimation des flux de sénescence foliaire a été réalisé par la mesure de la réduction de la
longueur verte des feuilles (ALLs) pour lesquelles la progression de la zone sénescente de la
partie distale de la feuille vers la partie basale avait pu étre identifiée :

LSRt = ALLs/At (Iv-7

Cette mesure a pu conduire a une certaine sous estimation du flux réel de sénescence dans la
mesure ol des feuilles sénescentes ont pu étre consommées par les animaux dans I'intervalle
entre deux observations. Cependant, I’occurrence de tels événements a pu étre mesurée (voir
paragraphe IV-13-3 et Figure IV-5) et il se révéle relativement faible. Son incidence sur
’estimation des flux de sénescence peut donc étre négligée en premiere approximation.

1V-12-24 Mesure du flux de croissance foliaire

Comme cela a été expliqué dans le Chapitre III, le flux de croissance foliaire a été estimé pour
chaque intervalle de défoliation sur la sous population de talles baguées dont les feuilles en
croissance n’avaient pas été défoliées durant cet intervalle. La croissance foliaire a été estimée

par I’augmentation de longueur (ALLg) de ces feuilles, et le flux de croissance a été€ exprimé
par talle :

LGRt = ALLg/n (IV-8)

Cette estimation de la croissance foliaire & partir de la population de talles non défoliées peut
conduire a une surestimation sensible du flux de croissance réel, si la défoliation partielle de
la feuille en croissance réduit pendant quelques jours sa vitesse d’allongement. Cependant, les
animaux ayant tendance a défolier préférentiellement les feuilles les plus hautes, donc celles
appartenant aux talles ayant les croissances les plus élevées, on peut aussi considérer que, en
moyenne, la population des talles non défoliées pourrait présenter des vitesses d’allongement
foliaire légérement moindre, ce qui viendrait en partie contrebalancer I’effet précédent. Ceci a
été discuté par Grant et al. (1989), et nous avons considéré que les biais occasionnés par cette
méthode d’estimation, s’ils existent réellement, sont relativement faibles et peuvent étre
négligés.
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IV-13 Résultats et discussion
IV-13-1 Le chargement animal et les états du couvert végétal aux différentes périodes

L’évolution des chargements animaux moyens qui ont été nécessaires pour maintenir des états
contrastés et stables du couvert végétal entre les différents traitements et pour les trois
périodes de mesures sont présentés sur la Figure IV-2a. En moyenne, pour les trois périodes le
chargement du traitement HH était trois fois plus faible que celui du traitement FH. On peut
voir sur ce graphique qu’avec des températures évoluant d’'une gamme de 5-10°C en hiver a
une gamme de 15-20°C en fin de printemps, le chargement de chacun des traitements est
multiplié par un facteur 6 environ. Une analyse plus détaillée des chargements moyens
appliqués durant chacune des périodes expérimentales est donnée dans le Tableau IV-1.
L’examen de I’écart type des valeurs moyennes donne une idée de I’ampleur des ajustements

qui ont €té nécessaires pour maintenir la hauteur d’herbe constante a I'intérieur d’une période
de mesures.

Tableau IV-1. Chargement animal durant les périodes expérimentales (kg poids vif.ha™).

Périodes FH MH HH s.e.+
Hiver 103 64 34 13
Début du printemps 278 173 91 34
Fin du printemps 650 404 212 80

FH, MH et HH signifient respectivement faible, moyenne et haute hauteur d’herbe.
s.e. = écart type de la moyenne.

L’augmentation trés importante du chargement entre ’hiver et le printemps donne une idée
globale de la réactivité de ce type de prairie aux conditions de milieu déterminées par la
saison. Comme nous I’avons vu dans le Chapitre III, cette réactivité est en premier lieu
déterminée par la réponse de la croissance foliaire des différentes especes a la température. La
présence de graminées C4 dans cette communauté végétale explique en partie I’ampleur de
cette réponse. Cependant il est important de noter ici que I’accroissement de température entre
I’hiver et le printemps s’accompagne trés probablement d’une augmentation de la fourniture
de ressources d’azote et de phosphore a la végétation par la minéralisation de la maticre
organique du sol (Echeverria et Bergonzi,1995), et que la réponse intrinséque des especes a la
température doit €tre amplifiée par une réponse a 1’augmentation de la nutrition minérale des
plantes. Mais en I'absence de toute étude sur le statut nutritif exact des plantes, il est
impossible de séparer ces deux effets concomitants.

Les valeurs des hauteurs d’herbe telles qu’elles ont ét¢ maintenues pour les différents
traitements durant les trois périodes de mesures sont données sur la Figure IV-2b.

1V-13-2 Fréquence de défoliation des talles

La probabilité de défoliation des talles (PDt) parait avoir été relativement similaire entre les
différentes especes pour une méme saison (Tableau IV-2). Elle diminue en général avec la
hauteur d’herbe. L’effet de la hauteur d’herbe est treés important pendant la période hivernale
sur Lolium multiflorum puisque pour les hauteurs d’herbe élevées (HH) il n’y a que 0.2% de
talles défoliées par jour, alors qu’il y en a presque 6 fois plus (1.1%) pour le traitement FH.
Cependant, il est extrémement difficile de faire des comparaisons quantitatives d’occurrence
d’événements aussi peu fréquents et le nombre de talles baguées pour la période hivernale
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était sans doute un peu trop faible pour assurer une précision satisfaisante des mesures de
probabilités de défoliation a cette période. Ainsi pour le traitement HEH, on obtient une valeur
estimée de 1’ordre de grandeur de I’écart type. Pour les deux autres périodes de début et de fin
de printemps, les probabilités de défoliation du traitement HH sont environ 2.4 fois plus
faibles que pour le traitement FH. Ces différences entre traitements sont en accord avec les
différences de chargement présentées dans le Tableau IV-1. Une liaison entre la probabilité de
défoliation des talles (PDt) et le chargement peut &tre obtenue pour I’ensemble des traitements
et des périodes expérimentales (Figure IV-3a). Ceci refléte la dépendance de la fréquence de
défoliation des talles vis a vis du chargement instantané qui avait déja été montrée par Wade
et Baker (1979). Pour Lolium multiflorum, la réponse de la probabilité de défoliation a
I’accroissement de chargement apparait presque linéaire dans la gamme 0-300 kg de poids vif
par hectare. Ceci est conforme aux résultats de Wade (1991) obtenus sur ray-grass anglais.
Pour Paspalum dilatatum, on obtient également une relation linéaire en début de printemps
assez semblable a celle obtenue pour Lolium multiflorum. En fin de printemps la pente de
cette relation est plus faible que celle obtenue en début de printemps. Pour Cynodon dactylon,
nous obtenons une relation analogue a celle de Paspalum dilatatum en fin de printemps.

Tableau IV-2, Effet du traitement « hauteur d’herbe » sur la probabilité de défoliation des talles (PDt) exprimé
en %talles.jour'1 et sur intervalle de défoliation (FDt) correspondant en jours.

Hiver Début du printemps Fin du printemps
Espéces FH MH HH s.e.t | FH MH HH sex|{FH MH HH s.e.+
Lolium multiflorum PDt |1.1A 0.6B 0.2B 0.2 }31aA 23aA 1.2aB 04
FDt 96 441 604 36 43 82
Paspalum dilatatum PDt 32aA 23aA 1.1B 0.8 [38aA 23aB 1.5aB 0.7
FDt 44 69 92 28 39 68
Cynodon dactylon  PDt 3.6aA 2.6aA 1.53B 04
FDt 29 43 68
s.e.t 0.7 0.7 0.5 0.5 01 0.4

FH, MH et HH signifient respectivement faible, moyenne et haute hauteur d’herbe.

Les moyennes suivies par la méme lettre minuscule ou majuscule expriment les différences’ non significatives au sens verticale ou
horizontale (p<0.03, Test de Duncan), respectivement.
s.e. = écart type de la moyenne.

Une relation linéaire entre probabilité de défoliation et chargement instantané a déja été
proposée par Wade (1991) pour des peuplements mono-spécifiques. Cet auteur interprétait la
probabilité de défoliation des talles de ce type de peuplement comme une estimation de la
proportion de la surface de la parcelle qui €était paturée chaque jour. Pour cela il suffit
d’accepter que les talles baguées sont réparties au hasard sur I’ensemble de la surface. Selon
cette hypothése, la pente de la relation représente la proportion de la surface paturée par unité
de poids vif. Cela représente donc la dimension « horizontale » de I’activité des animaux.

Dans le cas de peuplements pluri-spécifiques, il n’est plus possible d’avoir une
correspondance univoque entre la probabilité de défoliation des talles et la proportion de la
surface paturée chaque jour. Pour cela il faudrait pondérer le nombre de talles paturées d’une
espece par leur contribution relative a la surface totale. Ceci peut expliquer le changement de
la pente entre le début et la fin du printemps pour les deux espéces Paspalum dilatatum et
Cynodon dactylon. L’analyse des contributions relatives des différentes espéces a la
défoliation totale de la surface sera faite dans la deuxieme partie de ce chapitre.
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La Figure IV-3b représente la relation entre la fréquence de défoliation, mesurée par
I’intervalle moyen entre deux défoliations successives sur la méme talle (FDt) et le
chargement animal. Comme cela avait déja été proposé par Wade (1991) on obtient une

diminution de I'intervalle de défoliation avec le chargement. Les données du Tableau IV-2

permettent de montrer que deux défoliations successives sont séparées de 91 jours en
moyenne en hiver pour Lolium multiflorum, et de 32 jours seulement en début de printemps
pour le traitement FH. Pour cette méme période de début de printemps, Iintervalle de
défoliation des talles du traitement HH pour cette espéce est de 83 jours, ce qui donne une
idée de I'importance du chargement sur la dynamique de défoliation puisque, a cette méme
période, I'intervalle phyllochronique moyen pour cette espece est de 13 a 15 jours environ et
que la durée de vie moyenne des feuilles est de 40 a 45 jours. Il s’ensuit qu'un nombre
relativement important de talles vont pouvoir émettre plusieurs générations de feuilles sans
étre défoliées. De la méme maniére on peut observer que pour la période de fin de printemps,
Vintervalle moyen de défoliation des talles de Paspalum dilatatum et de Cynodon dactylon
passe de 27 jours environ a 65 jours pour les traitements FH et HH respectivement alors que
I'intervalle phyllochronique et la durée de vie moyenne des feuilles de ces deux espéces est
d’environ 30 jours. Ceci permet donc de mesurer a 1’aide de la relation de la Figure IV-3b le
poids prépondérant que le niveau de chargement instantané peut avoir dans la détermination
des flux de tissus foliaires du fait de son effet direct sur I’intervalle de défoliation des talles.
Pour pouvoir effectuer une analyse plus compléte de cet effet, il est nécessaire d’examiner
plus précisément les fréquences de défoliation au niveau des différentes catégories de feuilles.

IV-13-3 Fréquence de défoliation des feuilles

Tableau IV-3. Proportion moyenne des feuilles défoliées par jour (PDf) exprimée comme
%feuilles.talle”’ jour™.

Hiver Début du printemps Fin du printemps
Espéces Catégorie |FH MH HH set+ |FH MH HH se+|FH MH HH se.+
d’age
foliaire
Lolium multiflorum | fc 04 02 01 0.1 1.1 1.0 07 04
fa2 08 02 01 0.1 20 1.8 08 0.5
fal 03 02 01 01 1.7 09 0.6 0.4
: fs 02 00 01 01 |05 03 02 o0l
s.e.t+ 0.1 01 0.1 03 02 0.1
Paspalum dilatatum | fc 15 05 0.6 02 |13 14 04 0.2
fa3 . . . . 36 12 07 0.6
fa2 21 19 1.1 03 130 18 13 0.4
fal 1.3 12 03 02 |19 0.7 0.6 0.3
s.e.+ fs 04 0.0 0.1 0.1 |04 04 02 0.1
04 04 02 04 02 0.1
Cynodon dactylon fc 1.5 05 03 03
fa6 19 08 03 0.4
fas 21 13 04 0.4
fa4 23 05 04 0.5
fa3 1.5 07 0 0.2
fa2 1.5 03 04 0.3
fal 1.0 05 0.6 0.1
fs 0.8 05 0.1 0.2
st 02 01 0.1

FH, MH et HH signifient respectivement faible, moyenne et haute hauteur d’herbe.
s.e. = écart type de la moyenne
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Les feuilles ont été identifiées selon les trois catégories :
- feuilles en croissance (fc) ;
- feuilles adultes (fa) ;
- feuilles sénescentes (fs).

Lorsqu’il y avait plusieurs feuilles d’une méme catégorie sur une méme talle, celles-ci étaient
numérotées de maniére croissante selon leur ordre d’apparition (c’est a dire de maniére
décroissante avec 1’age). Le tableau IV-3 donne les valeurs de la probabilité de défoliation de
chaque classe d’4ge de feuilles sur une base journaliere.

Pour chacune de ces catégories et classes d’age de feuilles, il a été possible de calculer une
probabilité de défoliation exprimée en % de feuilles défoliées durant un intervalle
phyllochronique correspondant (PDfp). Ceci représente donc en réalité la proportion de
feuilles qui subit au moins une défoliation pendant la durée d’un intervalle phyllochronique.
Les résultats de ces calculs sont représentés dans les Figures IV-4.

D’une maniere générale, on retrouve l’effet des traitements de hauteur d’herbe sur les
probabilités de défoliation des feuilles individuelles. Pour toutes les espéces, les différentes
périodes et les différentes catégories de feuilles, la probabilité de défoliation croit de maniére
importante lorsque I’on passe du traitement HH au traitement MH et du traitement MH au
traitement FH.

L’examen des «profils» de défoliation selon les classes d’age de feuilles
(Figure IV-4) montrent que, pour I’ensemble des especes, les probabilités de défoliation sont
plus élevées pour les feuilles adultes les plus jeunes, fa; par rapport a fa; pour Lolium
multiflorum et fa; par rapport a fa, et fa; pour Paspalum dilatatum. Pour Cynodon dactylon,
ou I’on peut avoir jusqu'a 6 feuilles adultes ce sont plutdt les feuilles des classes d’age
intermédiaires (fas) qui sont défoliées plus fréquemment. On peut observer que les feuilles en
croissance (fc) ont une probabilité de défoliation non négligeable qui est environ de la moitié
de celle des feuilles adultes les plus fréquemment défoliées. Par contre les feuilles sénescentes
(fs) ont une fréquence de défoliation extrémement faible.

La comparaison entre espéces fait ressortir des probabilités de défoliation assez comparables
pour chaque catégorie de feuilles entre Lolium multiflorum et Paspalum dilatatum en début de
printemps. Les plus faibles valeurs trouvées en fin de printemps pour Cynodon dactylon en
comparaison avec Paspalum dilatatum sont dues essentiellement au fait que cette premiére
espece posséde un intervalle phyllochronique nettement plus faible et que le nombre de
feuilles par talle est plus important. Une expression de la probabilité de défoliation sur une
base journaliere atténue fortement cette différence (Tableau IV-3).

La Figure IV-5 permet de calculer la contribution de chacune des classes d’4ge de feuilles a la
défoliation globale des talles. Les feuilles en croissance représentent environ 20% des
défoliations alors que les feuilles en sénescence ne contribuent en général qu’a moins de 10%.

Si I'on admet qu’une méme feuille reste dans une méme classe d’age pendant un
phyllochrone, il est possible de cumuler les probabilités de défoliation des différentes
catégories de feuilles et d’exprimer la probabilité de défoliation d’une feuille depuis son
apparition jusqu’a sa disparition compléete par sénescence. Cette probabilité de défoliation
calculée sur la base de la durée de vie d’une feuille PDfus permet d’estimer la proportion des
feuilles d’une espéce donnée qui sont défoliées au moins une fois avant de disparaitre
totalement par sénescence. Le Figure IV-6 permet de constater I'importance des effets des
différents traitements et de la saison sur cette variable. Ainsi pour les traitements a faible
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hauteur d’herbe FH pour lesquels les chargements sont plus élevés, 40 a 70% des feuilles
seulement subissent au moins une défoliation avant de disparaitre totalement, ce qui signifient
que 30 & 60% des feuilles produites échappent totalement a toute défoliation. Pour les
traitements HH seulement de 10 a 20% des feuilles apparues sont susceptibles d’étre
défoliées, et 80 & 90% des feuilles produites échappent au paturage. Ceci montre le poids que
peut avoir cette variable dans la détermination des flux de tissus foliaires dans les couverts
paturés et dans la détermination de I’efficience d’utilisation de ’herbe au paturage.

La probabilité qu’a une feuille donnée d’étre défoliée durant une période correspondant a sa
durée de vie (PDfy,5 ) peut étre comparée a la probabilité de défoliation de la talle durant cette
méme période (PDty;s ). Le rapport entre ces deux grandeurs indique la proportion de feuilles
qui sont défoliées simultanément sur une méme talle. Lorsque ce rapport est égal a 1, cela
signifie que chaque événement de défoliation enregistré sur une talle concerne I’ensemble des
feuilles présentes. Le Tableau IV-4 montre que pour Lolium multiflorum, il y a de 50 4 75%
des feuilles qui sont défoliées simultanément a chaque défoliation de talle. Si I’on admet qu’il
y a en moyenne une feuille en croissance (fc), deux feuilles adultes (fa) et une feuille
sénescente (fs) cela correspond donc a une défoliation de 2 a 3 feuilles simultanément a
chaque fois que la talle est paturée par un animal. Pour Paspalum dilatatum on obtient des
proportions analogues de feuilles défoliées ce qui correspondrait, compte tenu de la variation
du nombre de feuilles entre les périodes pour cette espéce, a environ 2 a 3 feuilles paturées
simultanément en début de printemps et 3 & 4 feuilles en fin de printemps. Pour Cynodon
dactylon, la proportion de feuilles paturées a chaque défoliation de talle est nettement plus
faible, environ 1/4 2 1/3 mais ceci, compte tenu du plus grand nombre de feuilles par talle sur
cette espéce, correspond a environ 2 & 3 feuilles défoliées par talle paturée. Cette analyse est
cependant assez grossiére car elle n’est que le résultat d’une estimation basée sur les valeurs
moyennes, et elle ne prend pas en compte la variabilité entre talles qui est extrémement
importante. Nos données permettraient théoriquement de réaliser une analyse détaillée des
modes de défoliation des talles individuelles en caractérisant la distribution des occurrences
de défoliation sur I’ensemble des feuilles d’une méme talle. Cependant I’échantillonnage que
nous avons effectué est trop restreint pour engager ce type d’analyse statistique, et les
estimations que nous avons réalisées sur les moyennes n’ont que des valeurs indicatives.

Tableau IV-4. Probabilité de défoliation de la talle et de chaque feuille durant la durée de vie moyenne des

feuilles (PDt s et PDfiys, respectivement) et proportion des feuilles défoliées simultanément sur une talle
(PDfy;s, PDturs) o

PDtiys PDfi;s PDf 1 o/PDb s
Espéces FH MH HH FH MH HH FH MH HH
Hiver
Lolium multiflorum 0.70 (0.15) (0.11) (042 (0.17) (0.08) ]0.57 * *
Début du printemps
Lolium multiflorum 1.06 0.81 043 0.58 043 0.25 055 050 095

Paspalum dilatatum 0.95 1.29 044 0.44 0.60 0.26 044 046 0.75

Fin du printemps
Paspalum dilatatum 096 0.71 0.44 059 048 0.26 0.60 071 075
Cynodon dactylon 12 0.67 043 043 0.18 0.14 0.36 029 025

FH, MH et HH signifient respectivement faible, moyenne et haute hauteur d’herbe.

Les résultats obtenus sur la fréquence de défoliation des différentes catégories de feuilles
(Tableau IV-3) coincident relativement bien avec ceux qui ont déja été rapportés dans la
littérature pour le ray-grass anglais ( Hodgson, 1966 ; Grant et al., 1983 ; Barthram et Grant,
1984), pour la fétuque élevée (Mazzanti et Lemaire, 1994) et pour des associations ray-grass
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Figure IV-7. Effet des traitements de hauteur d’herbe sur la taille des feuilles (LL).

(fa = feuilles adultes ; fc = feuille en croissance ; fs = feuille sénescente — les barres indiquent
I’erreur standard de la moyenne).
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anglais et trefle blanc (Parsons et al., 1991a ; Carrére, 1994). Pour ces espéces, les fréquences
de défoliations sont en regle générale plus élevées pour les plus jeunes des feuilles adultes.
Cependant, nos données semblent indiquer une différence beaucoup plus nette entre les
feuilles adultes et les feuilles en croissance, comme si dans nos conditions ces derniéres
semblaient «échapper » a la défoliation. Il faut cependant noter que les fréquences de
défoliation que nous avons enregistrées dans notre expérimentation sont relativement faibles.
Pour le traitement HH elles sont comprises entre 0.1 et 1.3 % ce qui correspond a des
intervalles de défoliation de 1000 a 77 jours. Bien entendu, compte tenu des problémes de
précision pour les faibles valeurs de probabilité de défoliation, on peut douter de la valeur de
1000 jours. Pour le traitement FH ces valeurs sont comprises entre 0.2 et 3.6% ce qui
correspond & des intervalles de défoliation compris entre 500 et 28 jours. A titre de
comparaison, Mazzanti et Lemaire (1994) ont observé des intervalles de défoliation de 50 a
13 jours sur fétuque élevée selon les niveaux de chargement, et Carrere (1994) a signalé une
gamme de variations de 20 & 15 jours pour le ray-grass anglais et le tréfle blanc avec des
chargements assez élevés. La gamme de chargements qui a été utilisée dans nos conditions, de
50 a 700 kg de poids vif par hectare, était relativement faible par rapport a celle qui était
utilisée dans les études référencées ci-dessus.

De nombreux auteurs ont expliqué les différences de fréquence de défoliation entre les
différentes catégories de feuilles par les différences de contribution de ces différentes feuilles
4 la masse de tissus foliaires offerte aux animaux. La Figure IV-7 présente la contribution de
chaque catégorie de feuilles en terme de longueur. En régle générale, la classe des plus jeunes
feuilles adultes posséde la longueur moyenne la plus €levée. En effet, les feuilles adultes des
classes d’age plus anciennes, peuvent avoir subi en moyenne un nombre de défoliations plus
élevé, ce qui contribue a réduire la moyenne de leur longueur. Les feuilles en croissance, bien
qu’ayant subi en moyenne un nombre plus faible de défoliation, ont une longueur moyenne
plus faible du fait qu’elles n’ont pas terminé leur croissance. On retrouve bien sur cette figure
que les différences de hauteur d’herbe induites par les traitements FH, MH et HH se
traduisent par des différences en terme de longueur des feuilles pour les différentes catégories.
La Figure IV-8 permet de représenter la contribution relative de chacune des catégories de
feuilles a la longueur totale de feuilles présentes sur les talles pour les différentes especes, et
les trois traitements de hauteur d’herbe. Il ressort de ce calcul que la totalité des feuilles
adultes représente environ 65% de I’offre foliaire par talle, les feuilles en croissance et les
feuilles sénescentes en représentant respectivement 15 et 20% en moyenne.

Ainsi il est possible de calculer un indice de préférence (SELf;) pour chaque catégorie de
feuille «i » :

SELS; = (PDfi/PDf o))/ (LLi/LLiota1) (IV-9)

Lorsque cet indice est égal a 1 cela signifie que les différences de probabilité de défoliation
entre catégories de feuilles sont strictement égales aux différences de contribution de ces
catégories a la longueur totale de feuilles par talle et qu’en conséquence il n’y a pas de
sélectivité de 1’animal entre les différentes feuilles d’une méme talle. Si la valeur de SELS; est
plus faible que 1 cela indique que cette catégorie de feuilles a tendance a étre refusée par
I’animal, et pour des valeurs de I’indice plus grandes que 1 il y a au contraire une
« préférence ». La Figure IV-9 montre qu’en regle générale les feuilles en croissance et les
feuilles adultes sont défoliées « préférentiellement » aux feuilles en sénescence. Hormis pour
Lolium multiflorum en hiver, on ne met pas en évidence de différence de sélectivité nette entre
les feuilles en croissance et les feuilles adultes. Il semble donc que la sélectivité des animaux
s’exerce surtout entre les feuilles sénescentes et les autres. Cette différence essentielle peut
étre interprétée comme un effet direct de la position de 'extrémité de chaque catégorie de
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Schéma I'V-1. Représentation schématique de la position des différentes catégories d’dge des
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feuilles dans les différentes strates du couvert végétal, les feuilles défoliées de manicre
préférentielle étant celles qui se trouvent au sommet du couvert végétal (Schéma IV-1). En
effet pour une méme longueur de feuilles offerte, les feuilles les plus agées, donc les feuilles
qui sont en sénescence, ont des angles d’insertion sur la talle de plus en plus horizontaux, ce
qui réduit d’autant leur accessibilité aux strates les plus hautes du couvert végétal, par rapport
aux feuilles adultes plus jeunes qui ont un port nettement plus vertical (Davies, 1977 ; Grant
et King, 1984 ; Mazzanti et Lemaire, 1994). Il est intéressant de noter que les feuilles en
croissance ont un indice de sélectivité a peu pres équivalent a celui des feuilles adultes, elles
sont cependant moins fréquemment défoliées que les feuilles adultes (Figure IV-4) du fait de
leur plus petite taille et de leur moindre contribution & la longueur totale de feuille offerte. 11
s’ensuit donc que cette catégorie de feuilles ne commence a &tre défoliée que lorsque leur
croissance leur permet de rejoindre la strate du couvert végétal la plus haute et qu’elles
atteignent des longueurs sensiblement égale aux feuilles adultes. Cette interprétation de la
défoliation en terme de strate est tout a fait cohérente avec les études de Wade (1991) sur la
dynamique de défoliation par strates successives du ray-grass anglais. Le port plus prostré de
Cynodon dactylon qui lui est conféré par sa morphologie et son architecture de type
« stolonifére » ne permet pas de distinguer clairement entre les différentes classes d’4ge de
feuilles adultes.

Ces résultats montrent I’importance de la structure du couvert végétal (Jackson, 1975) et en
particulier de la taille finale des feuilles, de leur angle d’insertion et de leur position dans le
couvert végétal (Hodgson, 1986) pour comprendre les éventuelles différences dans les
fréquences de défoliation de différentes espéces au sein d’un peuplement multispécifique.

IV-13-4 Intensité de défoliation

L’intensité de défoliation a été calculée pour chaque événement de défoliation «i» (IDfj)
comme le rapport entre la longueur de limbe consommée (LLc) et la longueur de limbe de
chaque feuille avant défoliation (LL). La Figure IV-10 représente les valeurs de IDf; pour les
différentes catégories de feuilles. L’analyse des données montre que I’effet du traitement de
hauteur d’herbe est peu important sur Lolium multiflorum et Paspalum dilatatum si 1’on
excepte les données obtenues sur les feuilles sénescentes qui portent sur un nombre trop
restreint d’événements de défoliation pour étre représentatives. Ceci est également le cas pour
les traitements HH et MH de Lolium multiflorum en hiver pour lesquels les probabilités de
défoliation des feuilles étaient extrémement réduites (Tableau IV-3) et ne permettaient pas
d’estimation fiable de IDf;. Ainsi, lorsque I’échantillonnage a permis une évaluation correcte
de I’intensité de défoliation des feuilles, il n’apparait plus d’effet significatif de la hauteur
d’herbe sur cette variable pour ces deux especes. Par contre, pour Cynodon dactylon, il
semble bien que le traitement a faible hauteur d’herbe (FH) ait conduit a une intensité de
défoliation plus importante.

La Figure IV-11, permet de représenter la relation qui existe entre la longueur de feuille qui
est consommée par I’animal a chaque défoliation (LLc) et la longueur de la feuille avant
défoliation (LL). Nous avons exclu de cette relation les données correspondant & des
fréquences de défoliation trop faibles pour lesquelles des problémes d’échantillonnage étaient
évidents : traitements HH et MH pour Lolium multiflorum en hiver, et I’ensemble des feuilles
sénescentes pour tous les autres traitements et espéces. On peut observer que pour les deux
espéces a port «érigé » Lolium multiflorum, et Paspalum dilatatum, nous retrouvons une
relation de proportionnalité unique entre LLc et LL dont la pente nous renseigne sur
U'intensité moyenne de défoliation de ces deux espéces qui est d’environ 55% et donc assez
voisine de celle qui a été trouvée par Mazzanti et Lemaire (1994) sur fétuque élevée et

N

Carrere (1994) sur ray-grass anglais. Cette relation est assez similaire a celle qui a été
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proposée par Wade (1991) pour le ray-grass anglais. La pente de 0.35 trouvée par cet auteur
est inférieure a celle que nous avons obtenue, mais elle correspondait a une intensité de
défoliation calculée par rapport a la longueur totale de la talle étirée, ce qui inclut la longueur
de la gaine. On peut donc conclure que sur les espéces & port érigé, la longueur de feuille qui
est consommée en moyenne & chaque défoliation est proportionnelle a la longueur de la
feuille avant défoliation et que environ 50% de la longueur de la feuille est consommée a
chaque défoliation par I’animal. Pour Cynodon dactylon, espéce stolonifére, I’intensité de
défoliation est trés dépendante de la hauteur d’herbe : environ 70% de la longueur des feuilles
sont consommés lorsque le couvert est maintenu & faible hauteur d’herbe par un fort
chargement, tandis que 40% seulement de la longueur des feuilles sont consommés dans des
couverts a plus forte hauteur d’herbe (Figure IV-10f). Cette variation pourrait provenir d’une
modification du port de la plante en fonction du traitement de hauteur d’herbe. En effet, dans
un couvert maintenu & faible hauteur les stolons qui portent les feuilles ont tendance a se
maintenir en position horizontale, tandis qu’ils prennent une position verticale lorsque la
hauteur d’herbe augmente. L’absence d’analyse fine de I’architecture des-plantes ne nous
permet pas de confirmer cette hypothése.

IV-13-5 Effets des modalités de défoliation sur le rapport entre les flux de
consommation de tissus foliaires et les flux de sénescence a I’échelle de la talle

Le rapport entre les deux flux de consommation (LCRt) et de sénescence (LSRt) a I’échelle
d’une talle individuelle est directement dépendant de la fréquence et de l'intensité de
défoliation qui sont appliquées au niveau des différentes feuilles individuelles. En effet la
destinée finale de toute unité de longueur de feuille produite est d’€tre soit consommée par
I’animal, soit de retourner au sol sous forme de litiére. Conformément au schéma de la
Figure IV-1, la proportion de la longueur d’une feuille (IDf1s) qui est consommée durant la
période séparant son apparition de sa sénescence compléte dépend du nombre de défoliation
qu’elle subit (PDf 1) et de I’intensité moyenne de chaque défoliation « i » (IDf;) :

IDfy 15 = (PDfLLs).(IDf)) (IV-10)

Ces deux grandeurs ont été calculées précédemment. La Figure IV-12 présente les valeurs de
IDfy s pour les différentes espéces et les trois traitements de hauteur d’herbe. Nous pouvons
voir que pour les traitement maintenus a faible hauteur d’herbe (FH) il y avait environ de 25 a
35 % de la longueur des feuilles qui étaient prélevés par les animaux. Ceci impliquait donc
une perte par sénescence de 75 a 65% de la longueur totale de la feuille. Pour les traitements
maintenus a une hauteur d’herbe élevée du fait d’un plus faible chargement, le taux de
consommation des feuilles n’était que de 5 2 20% au maximum, ce qui implique une perte par
sénescence de 80 a 95% de la longueur des feuilles formées. Hormis dans le cas de Paspalum
dilatatum en début de printemps, le traitement MH se situe en position intermédiaire.

Ce calcul de IDfy1s représente en réalité la proportion des tissus foliaires qui est consommée
en moyenne sur une talle. Pour Lolium multiflorum et Paspalum dilatatum, les différences de
hauteur d’herbe n’ayant eu que trés peu d’effets sur les intensités de défoliation des feuilles
individuelles, le taux de défoliation des talles suit assez exactement la probabilité de
défoliation. Pour Cynodon dactylon, 1'effet du traitement de hauteur d’herbe est beaucoup
plus marqué puisqu’il y a une chute de 35 2 moins de 10% de la proportion de tissus foliaires
qui sont ingérés. Ceci est d{ au fait que I’intensité de défoliation des feuilles individuelles est
moins élevée lorsque la hauteur du couvert végétale est plus élevée. La comparaison de
Cynodon dactylon avec Paspalum dilatatum en fin de printemps, montre que cette premiére
espece supporte beaucoup moins bien les faibles chargements conduisant & des hauteurs
d’herbe élevées. En effet les traitements MH et HH ne permettent aux animaux de récolter



Tableau IV-5. Effet de la hauteur d’herbe sur I'allongement (LLERt), la sénescence (LSRt), la consommation
(LCRt) journaliére de tissus foliaires par talle (mm.talle™ jour™) et sur le bilan entres les trois flux (ALL).

Espéces LERt LSRt LCRt
HIVER
Lolium multiflorum FH 1.03B 1.08 B 0.31A
MH 1.34B 1.31B 0.08 B
HH 1.95B 201A 0.08B
moyennes 1.44 1.47 0.16
s.e.+ 0.19 0.19 0.06
DEBUT DU PRINTEMPS
Lolium multiflorum FH 4.69 C 375B 1.20A
MH 6.09 B 520A 1.15A
HH 8.87A 928 A 1.09A
moyennes 6.55 6.08 1.15
s.e.t 0.78 1.07 0.13
Paspalum dilatatum FH 5.00B 1.54 B 1.81A
MH 6.50 A 1.62B 1.01 A
HH 6.87 A 243 A 124 A
moyennes 6.12 1.86 1.35
s.e.t 0.38 0.28 0.40
FIN DU PRINTEMPS
Paspalum dilatatum FH 10.19B 1.25B 398A
MH 10.65B 1.80B 3.35A
HH 1461 A 337A 2.24B
moyennes 11.82 2.14 3.19
s.e.+ 0.92 0.46 0.36
Cynodon dactylon FH 6.19 B 2.22B 2.52A
MH 7.60B 2.15B 0.89B
HH 1414 A 293 A 0788
moyennes 9.31 243 1.40
S.e.+ 1.60 0.42 0.47

FH, MH et HH signifient respectivement faible, moyenne et haute hauteur d’herbe.
s.e. = écart type de la moyenne.
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que seulement 8 et 6% des longueurs de feuilles qui sont produites, alors que ces mémes
traitements permettent une efficience d’utilisation de 1'herbe de 20 et 14% respectivement,
soit plus du double pour Paspalum dilatatum. i

Ces valeurs calculées de IDfj;s représentent des estimations théoriques de ’efficience
d’utilisation de I’herbe au paturage & 1’échelle d’une talle individuelle, c’est a dire du rapport
entre la quantité de tissus foliaires produite sur une talle et la quantité qui est ingérée par les
animaux. Cependant cette estimation n’est que théorique dans la mesure ou I’on suppose que
la talle est en équilibre démographique et que toutes les feuilles successives produites ont la
méme taille. Or comme nous I’avons analysé dans le Chapitre III, cet équilibre peut ne pas
étre atteint sur certaines especes a certaines périodes. II est donc nécessaire d’analyser
séparément les flux de croissance foliaire (LERY), les flux de sénescence (LSRt) et les flux de
consommation (LCRt) et d’en faire le bilan pour chacune des trois périodes d’observation.

IV-13-6 Flux de tissus foliaires et efficience d utilisation de I’herbe a l’échelle de la
talle

IV-13-61 Les flux et leur bilan 2 I’échelle de la talle individuelle

A Déchelle d’une talle individuelle baguée, pour chacune des périodes expérimentales
considérées il est possible d’établir un bilan moyen des trois flux de tissus foliaires de
croissance (LERt), de sénescence (LSRt) et de consommation (LCRt) exprimé en
mm/talle/jour :

ALLt = LERt — LSRt - LCRt (Iv-11)

Les valeurs de ces trois flux ainsi que leur résultante nette (ALLt) sont présentées dans le
Tableau IV-5 pour les différentes périodes, les trois especes et les trois traitements de hauteur
d’herbe. Les valeurs de LERt sont celles qui ont été présentées dans le Chapitre III. Elles ont
été mesurées sur les feuilles qui n’ont pas subi de défoliation durant leur période de
croissance. Comme cela a ét€ discuté dans ce Chapitre, ceci peut conduire a une légere
surestimation de 1’élongation moyenne si I’on admet qu’une défoliation de I'extrémité d’une
feuille en croissance peut réduire momentanément sa vitesse d’allongement. Cependant,
comme le montre la Figure IV-4, la probabilité de défoliation d’une feuille en croissance
pendant un intervalle phyllochronique est de 10% au maximum. La surestimation de LERt, si
elle existe, reste donc tout & fait négligeable. On retrouve pour chaque période ’effet positif
des traitements de hauteur d’herbe sur la croissance foliaire par talle. Ceci peut €tre mis en
paralléle avec 1’augmentation de la longueur et, par 13, de la surface de feuille par talle ainsi
que cela a été montré sur les prairies tempérées (Bircham et Hodgson, 1983 ; Grant et al.,
1983 ; Binnie et Chesnut, 1994 ; Mazzanti et Lemaire, 1994).

Les valeurs de flux de sénescence (LSRt) augmentent elles aussi avec la hauteur d’herbe.
Elles sont en moyenne presque deux fois plus élevées pour les traitements HH que pour les
traitements FH. Ceci est également conforme aux résultats de la littérature (Hodgson et
Ollerenshaw, 1969 ; Grant et al., 1983 ; Binnie et Chesnut, 1994). Cette augmentation du flux
de sénescence avec la hauteur d’herbe est la conséquence partielle d’une diminution de la
consommation.

L’analyse de I’allongement foliaire net par talle (ALLt) pour les trois espéces et aux trois
périodes de mesure montre que 1’équilibre entre les trois flux n’était pratiquement jamais
atteint. Pour Lolium multiflorum, en période hivernale et pour les trois traitements de hauteur
d’herbe, il y a quasi-équilibre entre les flux de croissance et de sénescence. Le flux de



68

consommation étant treés faible, le flux net (ALLt) demeure trés 1égerement négatif en valeur
absolue. Durant la période de début de printemps, on assiste a une augmentation trés
importante des trois flux, le flux net restant encore légerement négatif. Pour Paspalum
dilatatum a cette méme période on obtient des flux de croissance globalement équivalents a
ceux de Lolium multiflorum : 6.12 mm/jour contre 6.33 mm/jour. Les flux de consommation
sont également peu différents entre les deux espeéces: 1.34 mm/jour contre 1.15 mm/jour
respectivement. Cependant les flux de sénescence de Paspalum dilatatum sont trés inférieurs
a ceux de Lolium multiflorum: 1.83 mm/jour en moyenne contre 6.00 mm/jour
respectivement. Ainsi, alors que I’équilibre des flux est pratiquement établi a cette période
pour Lolium multiflorum, il y a une accumulation nette trés importante de tissus foliaires pour
Paspalum dilatatum d’environ 3 mm/jour soit prés de 50% de la croissance journaliére. On
retrouve le méme phénomeéne sur les deux especes C4 lors de la période de fin de printemps
durant laquelle on assiste également & une accumulation nette importante de tissus foliaires de
I’ordre de 50% environ de la croissance brute.

L’interprétation de cette différence de comportement entre Lolium multiflorum en hiver et
début de printemps d’une part et Paspalum dilatatum et Cynodon dactylon en début et fin de
printemps d’autre part peut se faire a l’aide des études sur les caractéristiques
morphogénétiques de ces especes réalisées dans le Chapitre III. En effet, comme nous
I’avions montré dans ce chapitre, Lolium multiflorum, espéce a croissance hivernale, a déja
atteint son nombre maximum de feuilles par talle dés la période hivernale et, dans ce cas, cette
espece était donc en équilibre démographique: la croissance des jeunes feuilles étant
accompagnée par la sénescence des plus anciennes. De plus comme cela a été montré dans le
Chapitre III, les réponses a la température de la vitesse d’apparition des feuilles (LAR) et de
la durée de vie des feuilles (LLS) a la température étant linéaires toutes les deux, il n’y a pas
de variation notable du nombre maximum de feuilles vivantes par talle lorsque la température
augmente de ’hiver au printemps. Il y a donc sur cette espéce une relative concomitance des
flux de tissus foliaires entre croissance et sénescence. Par contre, pour les espeéces C4 a repos
hivernal marqué le flux de sénescence des feuilles est décalé d’une durée égale a la durée de
vie des feuilles de I’espece. De plus comme les résultats du Chapitre III tendent & le montrer,
la réponse de la vitesse d’apparition des feuilles a la température tend a augmenter le nombre
de feuilles vivantes par talle sur ces deux especes. Ainsi, de la période de début de printemps
a la période de fin de printemps, le nombre de feuilles vivantes de Paspalum dilatatum est
passé de 3 & 4. 1l est possible que ce nombre ne soit pas encore stabilisé lors de la période de
fin de printemps. Enfin, la production de nouvelles talles de ces deux espéces étant continue
depuis la fin de I'hiver, il est fort probable que nous ayons inclus dans notre échantillonnage
de talles baguées au début de chacune des deux périodes un nombre important de talles plus
jeunes qui n’avaient pas encore atteint leur équilibre démographique foliaire.

IV-13-62 L’efficience d’utilisation de ’herbe a I’échelle de la talle

L’efficience d’utilisation par 1’animal des tissus foliaires produits au niveau d’une talle
individuelle peut €tre mesurée par la proportion des tissus foliaires produits par la talle qui
sont effectivement consommés par 1’animal et qui échappent ainsi a la sénescence. Cette
efficience d’utilisation peut donc étre calculée par le rapport entre le flux de consommation
(LCRt) et le flux de croissance (LERt).

A partir de 1’équation du flux net foliaire (Equation IV-11), il est possible de déterminer les
composantes de I’efficience d’utilisation :

LCRYLERt = 1 — LSRVLERt - ALLt/LERt (Iv-12)
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Lorsque la talle est maintenue en strict équilibre (ALLt = 0), il y a donc une relation directe
entre I’efficience d’utilisation et le taux relatif de sénescence. -

Tableau I1V-6. Effet de la hauteur d’herbe sur ’efficience d’utilisation de tissus foliaires observé et estimé par
talle (EUobs et EU est), sur le rapport entre la sénescence (LSRt) et I’allongement (LERt) journalier de tissus
foliaires par talle (mm.talle'l.jour'l), et sur le rapport entre le bilan des trois flux (ALL) et LERt.

Especes EUobs = EUest=
(LCRVLERt).100 1Dt LSRt/LERt | ALL/LERt
HIVER
Lolium multiflorum FH 30 25 1.10 -0.40
MH 7 8 1.00 -0.08
HH 4 4 1.00 -0.09
moyennes 14 12 1.04 -0.19
DEBUT DU PRINTEMPS
Lolium multiflorum  FH 29 32 0.80 -0.05
MH 20 23 0.82 -0.05
HH 13 14 1.05 -0.17
moyennes 18 23 0.89 -0.19
Paspalum dilatatum FH 3s 37 0.29 0.36
MH 15 21 0.25 0.60
HH 18 15 0.36 0.46
moyennes 23 24 0.30 0.47
FIN DU PRINTEMPS
Paspalum dilatatum FH 39 41 0.12 0.49
MH 31 21 0.17 0.52
HH 15 12 0.23 0.62
moyennes 23 25 0.18 0.54
Cynodon dactylon FH 43 37 0.36 0.21
MH 12 10 0.28 0.60
HH 6 7 0.28 0.67
moyennes 20 18 0.30 0.49

Ce rapport LCRt/LERt représente 'efficience d’utilisation réellement observée et calculée a
partir des mesures directes de flux observés pour les différentes périodes et les trois
traitements de hauteur d'herbe. Une autre estimation de cette efficience d’utilisation nous est
fournie par le calcul de I’indice de consommation foliaire IDf;;s. Le Tableau IV-6 permet de
présenter les valeurs de D’efficience d’utilisation LCRt/LERt ainsi que celles des deux
composantes LSR/LERt et ALLY/LERt. De plus les valeurs de I’indice de consommation
foliaire IDfy s présentées dans la Figure IV-11 sont reportées dans ce méme Tableau IV-6.

L’examen de ce tableau IV-6 permet de montrer la parfaite cohérence entre I’efficience
d’utilisation observée a I’échelle de la talle et calculée par le rapport des flux de
consommation et de croissance, et I’indice de consommation calculé a 1’échelle de la feuille
individuelle. Ceci permet de généraliser le modele développé par Mazzanti et Lemaire (1994)
sur Festuca arundinacea qui est représenté dans le schéma de la Figure IV-1. Ainsi I’indice
de consommation foliaire [Dfi1s permet d’estimer assez fidélement la proportion des tissus
foliaires produits par une talle qui sont effectivement consommeés par les animaux. Parmi les
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composantes de IDfy s définis dans-1’Equation IV-10, 'intensité de défoliation est apparue
comme une constante proche de 0.55 pour les deux espéces & port dressé Lolium multiflorum
et Paspalum dilatatum. Pour ce type morphologique d’espéce végétale, il semble donc que
I’intensité de défoliation, qui représente la composante « verticale » du paturage soit peu
variable et puisse €tre considérée comme une constante. Dans le cas de Cynodon dactylon,
comme nous I’avons déja mentionné, la plus grande plasticité morphologique de cette espece
conduit 2 une plus grande variation de I’intensité de défoliation, ce qui expliquerait en grande
partie ’efficience d’utilisation trés faible de cette espece pour des couverts maintenus a forte
hauteur d’herbe pour lesquels seulement 7% des tissus foliaires produits sont consommeés.

Si I’on admet ainsi que I'intensité moyenne de défoliation des feuilles individuelles est assez
peu variable, cela revient a dire que, conformément & 1’Equation IV-10, I’essentiel des
variations de D’efficience d’utilisation provient du nombre moyen de défoliations qu’une
feuille est susceptible de subir durant la durée de sa vie (PDfrrs). Or ce nombre de
défoliations subi par une feuille n’est autre que le rapport entre la durée de vie des feuilles
(LLS) et I'intervalle de défoliation qui est lui méme directement dépendant du chargement
animal et qui représente la composante « horizontale » du paturage.

Il est intéressant de noter ici que ce modéle semble fonctionner indépendamment du fait que
les talles aient atteint ou non leur équilibre démographique. Pour les espéces qui n’ont pas
encore atteint leur équilibre démographique foliaire, les tissus foliaires non consommés
pendant la période de mesure correspondante devraient devenir sénescents par la suite. La
valeur faible du rapport LSRt/LERt égale & environ 0.25 observée sur les deux especes C4 en
début et en fin de printemps (Tableau IV-6) ne s’explique pas par un indice de consommation
foliaire trés important mais par une accumulation nette de tissus foliaires « potentiellement
sénescents ».

Ce constat pose donc le probléme de la durée des périodes de mesures. En effet, étant donné
le décalage existant entre le flux de croissance et le flux de sénescence au sein d’une
population de talles soumise & des fluctuations importantes de températures, 1’adoption de
périodes de mesures trop courtes, ou du moins nettement inférieures a la durée de vie
moyenne des feuilles peut contribuer a sous-estimer le flux potentiel de sénescence en
situation d’augmentation de la température (cas du printemps pour Paspalum dilatatum et
Cynodon dactylon ). L’inverse devrait d’ailleurs étre obtenu a I’automne en situation de
diminution de température. A cet égard il est important de noter que le flux de consommation
(LCRt) et D'estimation de lefficience d’utilisation qui en est dérivé sont totalement
insensibles a cette sous estimation du flux de sénescence du fait que dans la méthodologie
utilisée ici LCRt est mesuré totalement indépendamment. Ceci remet donc en grande partie en
cause, du moins pour les espéces C4 qui présentent des réponses morphogénétiques trés fortes
a la température, les analyses simplifiées de flux de tissus foliaires basés sur la seule mesure
des flux bruts de croissance et de sénescence de feuilles et qui font ’hypothese d’un équilibre
démographique foliaire pour en déduire indirectement le flux de consommation comme étant
égal a la différence entre LERt et LSRt (Hodgson, 1985). Une telle méthode déja remise en
cause par Mazzanti et Lemaire (1994) sur fétuque élevée du fait de la difficulté, voir de
I’impossibilité, de contrdler expérimentalement de fagon trés rigoureuse 1’équilibre parfait
entre les trois flux de croissance, de sénescence et de consommation, devient totalement
inapplicable pour les espéces C4 soumises a des variations saisonni€res importantes de
températures. Il est donc indispensable dans ces situations de déterminer directement le flux
de consommation réel LCRt.

Ainsi, le modele décrit dans la Figure IV-1 montre tout son intérét. En effet I’efficience
d’utilisation de I’herbe au niveau de la talle peut étre estimée indirectement et de fagon
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réaliste par ’indice de consommation foliaire IDf;s. L’estimation de cet indice dépend
directement de la durée de vie moyenne des feuilles qui est une caractéristique
morphogénétique propre & chaque espéce végétale et d’une relation empirique reliant la
fréquence de défoliation des talles et des feuilles individuelles au chargement instantané.
Cette relation empirique assez bien documentée pour des couverts végétaux monospécifiques
(Wade, 1991) permettrait dans ce cas d’estimer directement ’efficience d’utilisation de
I'herbe au paturage dans ces situations et partant de 13, connaissant le flux de croissance
d’herbe par unité de surface, d’en déduire le flux de consommation a I’échelle de la surface
paturée. Cependant avant de pouvoir passer des flux a I’échelle de la talle aux flux a I’échelle
de la surface paturée, il est nécessaire pour des couverts plurispécifiques complexes
d’analyser le poids éventuel de la sélectivité des animaux entre les différentes especes qui
contribuent a I’ offre alimentaire, aspect qui sera analysé dans la partie suivante de ce chapitre.

1V-14 Discussion générale

Les résultats obtenus lors de cette étude mettent en évidence la relation directe qu’il y a entre
le chargement animal instantané et le flux de consommation de tissus foliaires par les
animaux. C’est cette relation directe qui détermine en retour le flux de tissus foliaires qui
échappe a l’animal et retourne au sol par la sénescence. Ainsi, toute augmentation de
chargement instantané, qu’elle soit consécutive a une augmentation de la croissance de
I’herbe sous l'effet de la température, oi qu’elle résulte des ajustements nécessaire pour
maintenir expérimentalement les différences de hauteur d’herbe entre traitements conduit a
une augmentation de !’efficience d’utilisation par 1’animal des tissus foliaires produits au
niveau de la talle individuelle.

Tableau IV-7. Effet de la fertilisation azotée sur ’allongement (LERt), la sénescence (LSRt) et la
consommation (LCRt) journaliére de tissus foliaires par talle (mm.talle” jour™), et sur le bilan des flux (ALL)

pour trois graminées dans une prairie naturelle de la Pampa Deprimada argentina (d’aprés Rodriguez Palma,
1998).

Espéces LERt LSRt LCRt

NO N50 NI00 se.+ [NO NS5O N100 s.e+ |[NO NS5O N100 s.e.+
HIVER .
Lolium multiflorum  }3.21 3.49 387 0.212.32 1.92 2.05 0.11110 1.58 1.98 0.25
Stipa neesiana 220 2.38 2.50 0.0511.32 098 1.10 0.10(0.62 1.53 1.76 0.35
DEBUT DU
PRINTEMPS
Lolium multiflorum |3.68 4.12 447 0.26{1.86 1.35 185 0.17(0.77 1.02 1.85 033
Stipa neesiana 420 4.11 4.28 0.14|1.50 0.76 1.25 0.21{0.70 1.53 2.06 0.39
Hordeum stenostachys | 3.76 3.10 4.58 0.312.07 1.55 1.71 0.15{0.86 0.97 1.58 0.22

Les périodes nommées « Hiver » et « Début du printemps » correspondent aux dates suivantes : du 12/8 au 12/9/96 et du 16/9 au 3/10/86,
respectivement.

NO, N50 et N100 indiquent les traitements de fertilisation azotée correspondant 0, 50 et 100 kg N.ha-1 appliqués 50% en Avril et 50% en
Juillet (hiver). Une fertilisation P (60 kg.ha™") a été faite au mois d’ Avril,

L’indice Foliaire des traitements ¢tait en moyenne 1.1 0+0.06 et la hauteur de I'herbe a été maintenue A 4.940.1 cm sur tous les traitements.

Ce mécanisme général se retrouve également lorsque la croissance de I’herbe est augmentée
par un apport d’azote et que 1’on maintien la hauteur d’herbe constante en augmentant le
chargement comme cela a été montré pour des peuplements de fétuque élevée par Mazzanti et
Lemaire (1994). Une expérimentation complémentaire a celle que nous venons de décrire,
conduite sur une communauté végétale analogue par Rodriguez Palma (1998) a permis de
confirmer ces conclusions. Dans cette expérimentation, des apports de 50 et de 100 kgN/ha
ont été réalisé€s avant I’hiver en comparaison avec des traitements non fertilisés. Les différents
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traitements ainsi obtenus avaient été maintenus a des indices foliaires et des hauteurs d’herbes
équivalents pendant toute la période de d’hiver et de printemps grace a des différences de
chargements. Ces  différences de chargements sont reportées dans le
Tableau IV-7. Elles reflétent en réalité I’importance de la fertilisation azotée sur les capacités
de croissance de la prairie. Les résultats des flux de tissus foliaires observés par Rodriguez
Palma au niveau des talles individuelles dans cette expérimentation sont reportés dans le
Tableau IV-8. L’effet de la nutrition azotée sur le flux de croissance par talle est significatif
mais il reste relativement peu prononcé du moins quant on le compare aux augmentations de
chargement qu’il a fallu maintenir entre le traitement non fertilisé et les traitements ayant recu
50 ou 100 kgN/ha. Ce résultat est tout & fait conforme a celui publi€é par Mazzanti et al.
(1994) qui montrait que, en paturage continu, I’effet de 1’azote sur 1’allongement foliaire par
talle était relativement réduit, mais que la croissance d’herbe du couvert végétal était surtout
stimulée par une augmentation importante de la densité de talles. C’est cette augmentation
globale de la croissance de I’'herbe a 1’échelle du couvert végétal qui détermine
I’augmentation du chargement animal entre les trois traitements. Ceci se traduit par une
augmentation du flux de consommation des tissus foliaires au niveau de la talle individuelle
(Tableau IV-8) pour toutes les especes qui ont été étudiées.

Table IV-8. Chargement animal moyen entre traitements de fertilisation azotée d’une prairie naturelle de la
Pampa Deprimada argentina (d’aprés Rodriguez Palma, 1998).

Périodes NO N50 N100
Hiver 200475 370+70 540+115
Début du printemps 270425 420+36 900+87

Les périodes expérimentales « Hiver » et « Début du printemps » correspondent aux dates suivantes : du 12/8 au 12/9/96 et du 16/9 au
3/10/86, respectivement.

NO, N50 et N100 indiquent les traitements de fertilisation azotée correspondant a 0, 50 et 100 kg N.ha-1 appliqués 50% en Avril et 50% en
Juillet (hiver). Une fertilisation P (60 kg.ha™) a ét& faite au mois d’ Avril.

L’indice Foliaire des traitements était en moyenne 1.1 0+0.06 et la hauteur de I'herbe a été maintenue 3 4.9+0.1 cm sur tous les traitements.

Tableau IV-9, Effet de la hauteur d’herbe sur I'efficience d’utilisation de tissus foliaires (EU), sur le rapport
entre la sénescence (LSRY) et 'allongement (LERt) journalier par talle (mm.talle ! jour™), et sur le rapport entre
le bilan des flux (ALL) et LERt pour trois graminées dans un prairie naturelle de la Pampa Deprimada argentina
(d’aprés Rodriguez Palma, 1998).

Especes EU= (LCR/LERt).100 LSRt/LERt ALL/LERt
NO N50 NI0O [NO NSO NI100 |NO N50 N100
HIVER
Lolium multiflorum 34 45 51 072 055 055 -0.07 0.00 -0.03
Stipa neesiana 28 64 71 060 041 041 | 0.12 -0.05 -0.15
DEBUT DU PRINTEMPS
Lolium multiflorum
Stipa neesiana 21 25 41 051 033 033 1028 0.42 0.18
Hordeum stenostachys 17 37 48 03 019 0.19 |048 (.44 0.23
23 31 34 055 050 050 (023 019 0.29

Les périodes expérimentales « Hiver » et « Début du printemps » correspondent aux dates suivantes : du 12/8 au 12/9/96 et du 16/9 au
3/10/86, respectivement.

NO, N50 et N100 indiquent les traitements de fertilisation azotée correspondant & 0, 50 et 100 kg N.ha-1 appliqués 50% en Avril et 50% en
Juillet ¢hiver). Une fertilisation P (60 kg.ha*) a été faite au mois d’ Avril.

L’indice Foliaire des traitements était en moyenne 1.1 0£0.06 et la hauteur de I"herbe a été maintenue 3 4.9+0.1 cm sur tous les traitements.

Le Tableau IV-9 montre que le flux de consommation de tissus foliaires par talle (LCRt)
augmente plus rapidement que le flux de croissance (LERt) lorsque 'on apporte de 1’azote.
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Ceci se traduit donc par une augmentation trés significative de I'efficience d’utilisation de
’herbe qui est estimée par le rapport entre le flux de consommation et le flux de croissance
(LCRY/LERt). De maniére complémentaire on constate une diminution de la proportion de la
longueur de feuille produite qui échappe a la consommation et qui retourne au sol par
sénescence (LSRYLERt). On peut voir sur ce méme Tableau IV-9, que I’équilibre entre les
trois flux était pratiquement maintenu pendant la période d’hiver pour les deux espéces
considérées, alors qu’il y avait une accumulation d’herbe positive lors de la période de début
de printemps, ce qui signifie que les ajustements du chargement a cette période n’ont pas été
suffisamment élevés pour faire consommer toute 1’herbe qui pouvait 1’€tre. Si I’équilibre des
flux (=LL) avait été atteint a cette période grace a un chargement plus €levé, une efficience
d’utilisation de I’herbe plus importante aurait été obtenue.

Les résultats de I’expérimentation de Rodriguez Palma (1998) doivent nous permetire d’une
part de généraliser a d’autres especes, les résultats de Mazzanti et Lemaire (1994) obtenus sur
fétuque élevée, et d’autre part d’extrapoler nos propres résultats en incluant une source de
variation de la croissance d’herbe et du chargement animal supplémentaire 4 ceux que nous
avons étudiés dans notre propre expérimentation, & savoir la saison et la hauteur d’herbe.

1V-15 Conclusions

La fréquence de défoliation des talles individuelles est directement associée au chargement
animal, que ce soit entre les trois traitements de hauteur d’herbe ou entre les saisons. Cette loi
tres générale déja mise en évidence sur des prairies monospécifiques de régions tempérées
(Wade et Baker, 1979, Wade, 1991) refléte en réalité une relation extrémement simple entre la
proportion de la surface d’une parcelle qui est « paturée » chaque jour par les animaux et la
charge instantanée, c’est a dire le nombre d’animaux, exprimé en « équivalent de poids vif »,
paturant simultanément par unité de surface. Ainsi, la probabilité de défoliation des talles
individuelles représente la dimension « horizontale » de I’activité de défoliation des animaux.
L’analyse que nous en avons faite dans ce chapitre est basée sur une approche « probabiliste »
et ne permet pas de réaliser une analyse « spatialisée » de la répartition des événements de
défoliation.

L’intensité de défoliation, exprimée par la proportion de longueur de feuille qui est
consommée par I’animal a chaque événement de défoliation, s’avere étre indépendante du
chargement animal. Cette intensité de défoliation représente la composante « verticale » de
’activité de paturage par les animaux. L’intensité de défoliation refléte le comportement de
’animal individuel face a la structure du couvert végétal qui lui est offerte lorsqu’il forme ses
bouchées.

L’ingestion d’herbe par I’animal est le résultat de la fréquence de défoliation des feuilles et de
lintensité avec laquelle elles sont défoli€es. Ceci se traduit par le nombre moyen de
défoliation que subi une feuille avant de disparaitre par sénescence, ce qui, comme nous
’avons montré, est en premier lieu dépendant du chargement animal.

Ainsi, lorsque I’on maintient le couvert végétal avec une hauteur d’herbe faible a I’aide d’un
chargement élevé, on augmente le nombre moyen de défoliations subi par chaque feuille, ce
qui accroit la proportion de chaque feuille qui est ingérée par 1’animal, et ce qui augmente du
méme coup |’efficience d’utilisation de I’herbe au péaturage. Cependant, la taille des feuilles
produites dans ces conditions étant plus courte, le flux de consommation exprimé en valeur
absolu n’augmente pas dans les mémes proportions. On retrouve donc une explication
beaucoup plus directe a la réponse assez peu prononcée de I'ingestion d’herbe vis & vis de la
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hauteur du couvert végétal classiquement mise en évidence (Bircham et Hodgson 1983) et
qui sera discutée dans le Chapitre V.
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IV-2 Analyse de la sélectivité de défoliation entre espéces au sein de la
communauté végétale

(Cette partie du mémoire correspond & une adaptation d’un article intitulé «Selectivity under
grazing of native and naturalised species of the Flooding Pampas (Argentina)» & paraitre
dans la revue Grass and Forage Science)

IV-21 Introduction

Le climat de la région de la Pampa permet la coexistence d’especes prairiales tempérées et
subtropicales (Cabrera, 1970), ce qui confere une forte variation saisonniére dans la structure
et le fonctionnement des prairies naturelles. En plus de cette variabilité temporelle importante,
la végétation naturelle est spatialement hétérogéne du fait de 1’adaptation des espéces a des
mosaiques de micro-sites de sols alcalins et mal drainés (Tricart, 1973).

La compréhension des interactions entre le comportement de paturage des animaux et cette
hétérogénéité spatiale est largement reconnue comme une des clés pour I’optimisation de la
production animale sur ce type de végétation (Hodgson, 1981 ; Stuth, 1991). Les travaux de
recherche a caractere régional concernant ce type de prairies sont essentiellement descriptifs
et concernent surtout les différences de compositions botaniques associées aux différents
modes de conduite du paturage (Sala et al., 1986 ; Facelli, 1988 ; Hidalgo et Cauhépé, 1991)
ou bien la sélectivité de consommation de 1’animal a travers les études microhistologiques des
féces (Cauhépé et Fernandez Greco, 1981 ; Brizuela et al., 1981). Jusqu’a présent, aucun
article analysant les modes de défoliation des différentes especes n’a été publié pour ce type
de prairies.

Plusieurs études détaillées sur les modalités de défoliation de différentes espéces en
communautés multispécifiques ont été réalisées sous d’autres latitudes (Gammon et Roberts,
1978a,b,c ; Hodkinson, 1980 ; Briske et Stuth, 1982 ; Heitschmidt et al., 1990 ; Tallowin et
al., 1995). Ces études ont permis d’analyser les variations de fréquence et de sévérité de
défoliation, aussi bien que l'influence des caractéristiques architecturales des plantes dans
différentes conditions de paturage.

Du fait des variabilités spatiale et temporelle trés importantes dans la composition botanique
des prairies, la question sous-jacente qui émerge est celle de savoir quel est le degré
d’extrapolation qui peut étre fait des résultats présentés dans la premicre partie de ce chapitre.
En effet, s’il existe de fortes sélectivités pour la défoliation exercée par 1’animal entre les
différentes especes de la communauté végétale, il devient alors difficile de pouvoir extrapoler
a I’échelle de la surface paturée les résultats de flux de tissus foliaires qui ont été observés a
I’échelle des talles individuelles.

Pour cela, nous avons analysé, durant une période donnée, sur le méme dispositif
expérimental que précédemment, la sélectivité de paturage de plusieurs espéces en relation
avec leur abondance relative dans la communauté végétale paturée. Deux espéces de
graminées Paspalum dilatatum et Cynodon dactylon et une légumineuse Lotus tenuis ont été
choisies comme especes représentatives dominantes. Une espéce de graminée représentative
des micro-sites alcalins a également été incluse dans I’étude, il s’agit de Leersia hexandra.
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IV-22 Matériels et méthodes
IV-22-1 Les conditions expérimentales

L’expérimentation a été conduite sur le méme dispositif que celui qui est décrit dans le
Chapitre II et qui a donné lieu & 1’analyse développée dans la premicre partie de ce chapitre.
La période expérimentale concernée ici se situait du 4 au 23 Mars 1994, ce qui correspond a
la fin de I’ét¢ dans I’hémisphére Sud. Pour maintenir les différences de hauteur d’herbe
constante entre les trois traitements FH, MH et HH, les chargements ont été respectivement de
848, 446 et 246 kg de poids vif par hectare pendant la période expérimentale. Ces niveaux de
chargements étaient donc 1légeérement plus élevés que ceux qui avaient été€ appliqués pendant
la période de fin de printemps (voir Figure IV-2). Les caractéristiques structurales des
différents couverts végétaux ainsi obtenus sur les trois traitements sont présentées dans le
Tableau IV-10. La structure des couverts était donc beaucoup plus contrastée que celles
obtenues au printemps.

Tableau 1V-10. Caractéristiques structurelles des patures.

FH MH HH
IF 0.80+0.1 1.20+0.14 2.30+0.35
Hauteur de I’herbe 5+1 12+2 25+3
(cm)
Biomasse aérienne 761+12 976 + 21 1591462
(kg.ha' MS)
Densité des individus 2690+ 494 2586 +416 1908+ 64
(talles ou axes. m'z)

FH, MH et HH signifient respectivement faible, moyenne et haute hauteur d’herbe.
IF = Indice Foliaire.

IV-22-2 Les mesures effectuées

1V-22-21 La composition botanique

Au début et a la fin de la période expérimentale, deux mesures de la biomasse présente sur les
parcelle ont été effectuées. Pour cela 10 placettes de 20x50cm coupées au raz du sol ont été
prélevées dans chaque parcelle puis ramenées au laboratoire. Les unités morphologiques
(talles, tiges ou stolons) des quatre espéces étudiées : Paspalum dilatatum, Cynodon dactylon,
Leersia hexandra et Lotus tenuis, étaient ensuite séparées, ainsi que les autres graminées et
graminoides, les dicotylédones et la litiére. Le nombre d’unités morphologiques de chaque
classe était compté de maniere 2 estimer la densité de chacune des espéces par métre carré
(D). Les différentes fractions ainsi séparées étaient ensuite séchées puis pesées pour
déterminer la biomasse vivante de chaque espéce par métre carré (B). De plus la biomasse
moyenne d’un individu de chacune des espéces (W) a pu étre calculée.

1V-22-22 Les probabilités de défoliation des différentes espéces

Pour chacune des quatre especes étudiées, 30 unités morphologiques individuelles ont été
baguées au début de la période expérimentale selon la procédure déja décrite. Les unités
morphologiques considérées étaient : les talles individuelles pour Paspalum dilatatum et
Leersia hexandra, les stolons primaires ayant émis des racines pour Cynodon dactylon, et les
tiges primaires pour Lotus tenuis. Sur ces talles baguées, les flux de croissance et de
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consommation de tissus foliaires ont été enregistrés selon la procédure déja décrite dans la
premiere partie de ce chapitre. Ainsi, nous avons pu calculer la probabilité journaliere de
défoliation des différentes unités morphologiques PDt pour chacun des trois-traitements de
hauteur d’herbe. En accord avec d’autres auteurs (Gammon et Roberts, 1978a ; Heitschmidt
et al., 1990), nous avons considéré que la comparaison de la probabilité de défoliation des
différentes espeéces pouvait étre une mesure de leur degré de sélectivité par I’animal. Pour
pouvoir effectuer ces comparaisons nous avons alors exprimé la probabilité de défoliation en
valeur relative, en affectant la valeur 100 a I’espéce ayant la valeur de PDt la plus élevée.

1V-22-23 La consommation de tissus foliaires et de tiges

Selon la méme méthodologie que celle que nous avons développée dans la premiére partie de
ce chapitre, nous avons pu calculer la consommation de tissus foliaires (LCRt) des trois
especes de graminées. Pour Lotus tenuis, nous avons adapté la méthode en nous basant sur la
mesure de la longueur des tiges. Pour les quatre espéces, nous avons transformé les mesures
de longueur en masse en adoptant des valeurs moyennes de masses linéiques d’organes
(feuilles ou tiges feuillées) estimées a partir d’échantillons prélevés sur les individus bagués a
la fin de la période expérimentale.

IV-22-24 Mode d’expression des résultats

Les variables descriptives de la composition botanique du couvert végétal : la densité des
individus de chaque espéce «i » (Di), sa biomasse exprimée par unité de surface (Bi), ou bien
la biomasse moyenne de ses individus (Wi = Bi/Di) ont été utilisées comme variables
explicatives de la probabilité de défoliation de chacune des espéces (PDti) et/ou de son taux
de consommation (LCRi). Cependant pour faciliter les comparaisons, nous avons exprimé ces
différentes variables en valeurs relatives, c’est a dire par leur contribution spécifique a la
population totale. Ainsi :

- la contribution relative d’une espéce a la densité totale d’individus est
Di%=100Di/Dr, avec Dt représentant la densité totale d’individus par unité
de surface de sol ;

- la contribution relative d’une espéce a la biomasse totale Bt du couvert
végétal est Bi%=100Bi/Br ;

- la contribution relative d’une espéce «i» a la défoliation est égale au
rapport entre le nombre de talles défoliées par jour de I’espéce i (NDi) et le

nombre total d’individus défoliés (NDr), soit NDi%=100NDi/NDr ;

- la contribution relative d’'une espéce «i» au flux journalier de
consommation est LCRi%=100LCRi/LCRT.

Pour pouvoir analyser la sélectivité des animaux vis a vis des différentes espéces, nous avons
calculé un Indice de Sélectivité « SEL » :

SELi = NDi%/Di% Iv-13)
a partir de : SELi = (NDi/NDy)/(Di/Dr) (Iv-14)

SELi = PDti/PDt (IV-15)
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dans les placettes prélevées dans la pature.
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Cet indice, représente en réalité le rapport entre la probabilité de défoliation d’une espéce
donnée a la probabilité de défoliation moyenne de I’ensemble de la population. Une valeur de
SELi=1 indiquerait que I’espece «i» est défoliée proportionnellement a sa contribution
spécifique en terme de fréquence d’individus présents dans la population. Dans ce cas il n’y
aurait pas de sélectivité exercée par I’animal. Si SELi < 1, il y aurait alors sélectivité négative,
c’est a dire «refus» de l'espéce considérée. Si SELi > 1, il y aurait au contraire
« préférence » pour cette espece.

IV-23 Résultats et discussion
IV-23-1 Composition botanique et structure du couvert végétal

Les données de densité (Di) et de biomasse (Bi) de chaque espéce sont indiquées dans le
Tableau IV-11. Etant donnée la grande variabilité trouvée entre les deux répétitions, nous
avons préféré donner les valeurs moyennes obtenues sur les 10 placettes pour chaque parcelle.
On peut constater, malgré I'importante variabilité spatiale au sein des parcelles, que, en
moyenne, Cynodon dactylon et Paspalum dilatatum sont les deux especes les plus fréquentes
et aussi les plus abondantes dans les trois traitements de hauteur d’herbe. D’ autre part Leersia
hexandra est toujours ’espéce la moins abondante quelque soit le traitement, tandis que
I’abondance de Lotus tenuis augmente tres fortement dans les parcelles ayant ét€ maintenues a
forte hauteur d’herbe.

Tableau 1V-11, Caractéristiques structurelles des individus.

a) Densité des individus

(talles ou axes.m‘z)
Espéces FH MH HH
Cynodon dactylon 901 + 392 920 + 598 531+ 134
Leersia hexandra 317 + 242 340 + 320 88 +114
Lotus tenuis 272 + 259 292 + 52 444 + 207
Paspalum dilatatum 579+ 5 344 +293 517 + 115
b) Biomasse aérienne

(g m?

Especes FH MH HH
Cynodon dactylon 25+18 26+ 5 36 + 5
Leersia hexandra 3+ 4 5+ 6 S5+ 2
Lotus tenuis 7+ 8 13+ 9 25 +12
Paspalum dilatatum 25 + 17 26+15 51 +£35

FH, MH et HH signifient respectivement faible, moyenne et haute hauteur d’herbe.

La Figure IV-13 montre la fréquence de distribution de la densité des différentes especes au
sein des différentes placettes. Ceci donne un apercu de la variabilité spatiale de la distribution
des différentes especes. Leersia hexandra est absente dans environ 60% des placettes alors
que les autres espeéces sont présentes dans 65 a 80% des cas. Ceci montre la répartition en
mosaique trés caractéristique de cette espéce qui ne colonise que les micro-cuvettes ol il y a
stagnation d’eau. Pour les trois espéces Paspalum dilatatum, Cynodon dactylon et Lotus
tenuis, la distribution des densités d’individus semble suivre une distribution normale, si I’on
excepte les placettes ot il n’y a aucun individu.
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IV-23-2 Les probabilités de défoliation des différentes espéces

Tableau IV-12. Effet de la hauteur de I’herbe et de ’espéce sur la probabilité de défoliation des talles
individuelles (PDt en %).

Espéces FH MH HH s.e.+

Cynodon dactylon 6.9 Aa 6.6Aa 3.9Ba 0.6
(100) (92) (100)

Paspalum dilatatum 6.4Aa 7.2Aa 3.1Ba 0.8
(93) (100) (82)

Lotus tenuis 4.1Ab 3.6ABb 3.2Ba 0.2
(60) (50) (83)

Leersia hexandra 4.7Ab 3.2Ab 1.3Ba - 07
(68) (45) (34)

s.e.+ 0.5 0.8 0.4

FH, MH et HH signifient respectivement faible, moyenne et haute hauteur d herbe.

Les numéros entre parenthéses indiquent la valeur relative de PDt de chacune des especes par rapport A ’espece qui a la probabilité de défoliation la
plus élevée (valeur 100).

Les moyennes suivies par la méme lettre minuscule ou majuscule expriment les différences non significatives au sens verticale ou
horizontale (p<0.05, Test de Duncan), respectivement.

La probabilité journaliere de défoliation des différentes espéces est présentée dans le
Tableau IV-12. En plus des valeurs absolues nous avons exprimé les probabilités de
défoliation de chaque espece en valeur relative par rapport a ’espéce la plus défoliée pour
laquelle une valeur de référence égale a 100 était attribuée (Gammon et Roberts, 1978a).
D’une manic¢re générale, comme nous I’avons déja analysé dans la premiére partie, la
probabilité de défoliation de I’ensemble des espéces augmente lorsque le couvert végétal est
maintenu avec une hauteur d’herbe faible. Ceci est dii, comme nous 1’avons montré
précédemment, a l’effet direct du chargement animal. Cynodon dactylon et Paspalum
dilatatum ont des probabilités de défoliation assez voisines pour l’ensemble des trois
traitements. Leersia hexandra et Lotus tenuis présentent des probabilités de défoliation en
général plus faibles que celles des deux espéces précédentes. Cependant ces deux espéces ne
réagissent pas de maniére identique aux traitements de hauteur d’herbe. En effet, la
probabilité de défoliation de Leersia hexandra diminue trés fortement dans le traitement HH
alors que celle de Lotus tenuis se maintient 2 un niveau élevé. L’analyse des probabilités de
défoliation en valeur relative, bien que souvent utilisée pour classer les espéces montre que
ces classements ne sont pas stables en fonction des différents traitements. En ce sens nos
résultats divergent de ceux présentés par Gammon et Roberts (1978a) qui montraient que les
classements entre especes étaient peu sensibles aux modes de conduite du piturage. Ce
concept général tend a centrer le déterminisme de la sélectivité sur des critéres permanents
associés a ’espéce (Heady, 1975 ; Stuth, 1991 ; Huston et Pinchak, 1991). Nos résultats
tendraient a prouver qu’au contraire il serait préférable de considérer ces caractéristiques en
valeur relatives les unes aux autres en fonction de la distribution spatiale des espéces au sein
du peuplement.

Pour cela, il nous a paru important de relier les probabilités de défoliation (PDti) de chaque
espece a sa contribution spécifique a la biomasse offerte aux animaux (Bi%). Cette relation
est présentée dans la Figure IV-14. Pour les deux traitements HH et FH, on obtient une
relation linéaire de méme pente entre PDti et Bi%, indiquant une augmentation significative
de la probabilité de défoliation lorsque I’abondance relative de ’espéce considérée dans la
parcelle augmente. Pour le traitement MH, on obtient le méme type de relation, mais avec une




0,09

0,08 - °

0.07 - | g o Cynodon dactylon FH
Y o ° ° o Leersia hexandra FH
T 0,06 a ° a Lotus tenuis rn
3 o Paspalum dilatatum FH
‘g 0,05 7 ° o Cynodon dactylon MH
2 ° % , — o Leersia hexandra MH
S 0,04 1 4 . a Lotus tenuis MH
& 003 | 2 Y . o Paspalum dilatatum MH
a m Cynodon dactylon HH

0,02 - ° . e Leersia hexandra HH

PDt =-0,0353x + 0,0467 | 4 Lotus tenuis HH
0,01 ° R2 = 0,00 + Paspalum dilatatum HH
0 T T T T T
0 0,02 0,04 0,06 0,08 0,1 0,12

Taille des individus (mg)

Figure IV-15. Relation entre la probabilité de défoliation (PDt) des différentes especes et la
taille moyenne des talles.

0,09 T
PDt (HH) = 0,0007x + 0,0371
0,08 - a R%=0,70
. 0,07 +
T o " o
3 006 T » HH
= PDt (MH) = 0,0005x + 0,0402 o MH
3 0,05 5 R?=0,16- """ n FH
% 0,04 - a - l:! ------------- HH
& = O FH
= 0,03 + o " O a a
a | e ————MH
& 502 + B e PDt (FH) = 0,0006x + 0,0137
’ [’ ......... R? = 0,68
0,01 - a
] } } f . } i
0 10 20 30 40 50 60
D (%)

Figure IV-16. Relation entre la probabilité de défoliation (PDt;) des différentes espéces avec la
densité de talles.
FH, MH et HH indiquent les traitements de hauteur d’herbe : faible, moyen et haut.



80

pente plus élevée. Compte tenu de I'importante variabilité spatiale dans la distribution des
différentes especes, il ne nous parait pas opportun de nous appesantir sur ces différences de
pente. Seul le constat d’une relation systématique entre les deux variables nous parait
important. Le rdle de I’abondance relative d’une espéce sur sa probabilité de défoliation avait
déja été suggéré par Senft (1987) et par Parsons et al, (1995). Des résultats dans ce sens ont
été publiés par d’autres auteurs (Senft ez al., 1985 ; Heitschmidt et al., 1990).

L’ abondance relative d’une espéce (Bi%) dépend d’une part de sa fréquence relative (Di%) et
d’autre part de la biomasse individuelle de ses unités morphologiques (Wi). Les résultats de la
Figure IV-15 montrent que la composante Wi ne semble pas expliquer les variations de la
probabilité de défoliation entre espéces, alors que la composante Di% (Figure IV-16) permet
d’expliquer environ 70% de cette variation pour les traitements HH et FH. Pour le traitement
MH, la tendance est la méme, mais Ia relation est moins précise.

En principe, si les différentes espéces étaient intimement mélangées, 1’espece la plus
fréquemment défoliée devrait €tre I’espece la plus haute, c’est a dire celle ayant les valeurs de
Wi les plus élevées (Hodgson et Ollerenshaw, 1969, Gammon et Roberts, 1978c). Dans ce cas
c’est la distribution verticale des espéces qui déterminerait leur probabilité de défoliation. Par
contre, si les espéces sont réparties sous forme de mosaiques, alors c’est la composante
« horizontale » représentée par la fréquence relative qui détermine I’occurrence de la
rencontre de I’animal avec les unités morphologiques d’espéce donnée.

1V-23-3 Analyse de la sélectivité

Puisque la probabilité de défoliation d’une espéce donnée (PDti) est directement dépendante
de la fréquence relative de cette espéce, on ne peut parler de « sélectivité » des animaux vis a
vis de cette espéce que si I’animal exerce une « préférence » ou un « refus » actif vis a vis de
cette espece, indépendamment du fait qu’elle soit ou non fréquente dans la communauté
végétale. L’indice de Sélectivité (SELi) que nous avons calculé permet de mettre en évidence
d’éventuels préférences ou refus de la part de 1’animal vis a vis de certaines espéces.

La Figure IV-17 représente la valeur de cet indice en fonction de 1’abondance relative de
chacune des espéces (Bi%). On peut constater que lorsque I’abondance relative d’une espéce
donnée dans une parcelle est supérieure a 25% 1’indice de sélectivité des différentes espéces
se situe autour de 1 sans qu’il soit possible de détecter trés nettement des especes
systématiquement  «refusées » d’espéces systématiquement « préférées ». Lorsque
I’abondance relative des espéces dans la parcelle est inférieure au seuil de 25%, on obtient
systématiquement un indice de sélectivité inférieur a 1, indiquant clairement qu’il y a une
chute de la probabilité de défoliation de cette espéce plus que proportionnelle a sa diminution
de fréquence relative. Selon le modele proposé par Parsons et al. (1995) le «cofit »
énergétique de la sélection « volontaire » des especes par ’animal reste tres faible tant que
’abondance relative des espéces « choisies » reste supérieure a environ 20%. Si, dans notre
expérimentation, il y avait eu des préférences alimentaires trés marquées pour une espéce
particulicre, et que celle—ci ait été suffisamment abondante, nous aurions dii observer des
différences importantes dans les valeurs de SELi entre espeéces. Or ce n’est pas le cas, on peut
donc penser qu’il n’y a pas eu de choix volontaire de la part de I’animal entre les trois espéces
dont I’abondance relative a atteint ou a dépassé 20%.

Lorsque 1’abondance relative d’une espéce est inférieure a2 25% on observe des valeurs de
SELi qui deviennent tres inférieures & 1, et ceci d’autant plus que 1’abondance relative de
I'espéce est faible. L’interprétation de ce phénomeéne n’est pas immédiate d’autant plus que
sur la Figure IV-17 cela ne concerne que les deux especes Lersia hexandra et Lotus tenuis.
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L’ensemble des données est comparée 2 la courbe ajustée de la Figure IV-16 sur les données de fin d’été (FE).
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On aurait pu penser que la faible abondance spécifique de ces deux especes €tait due a une
faible biomasse par individu ce qui aurait expliqué que les animaux les consomment moins
fréquemment que la fréquence relative ne leur permettrait. En réalité, I’examen des poids
individuels moyens de ces deux espéces indique plutdt I'inverse. Il y aurait donc
effectivement une sélectivité négative des animaux vis a vis de ces deux especes lorsque leur
abondance relative diminue. Cependant, les seuls données de la Figure IV-17 ne permettent
pas de savoir si ces deux espéces ont été délaissées par les animaux pour des raisons qui
relévent de caractéristiques permanentes propres & chacune d’elle ou si cela résulte seulement
du fait de leur faible abondance relative dans les parcelles.

Pour pouvoir lever cette ambiguité dans I'interprétation de la Figure IV-17, nous avons utilisé
les données de probabilité de défoliation obtenues sur ces mémes parcelles durant les périodes
expérimentales de début et de fin de printemps (voir Partie I de ce Chapitre). La Figure IV-18
permet de confirmer la généralit€ de la relation entre l'indice de sélectivité SELi et
I’abondance relative des différentes especes. La seule différence vient du fait que la valeur
seuil de Bi% a partir de laquelle I’indice de sélectivité devient en moyenne égal a 1 est plus
faible que dans I’exemple de la Figure IV-17 : soit 15% environ au lieu de 25%. De plus il est
intéressant de remarquer que la chute de I’indice de sélectivité, lorsque 1’abondance relative
diminue en dega du seuil de 15%, s’applique cette fois ci a toutes les espéces. Il semble donc
qu’il s’agisse 1a d’un phénomeéne trés général qui ne dépend pas de caractéristiques
permanentes des espéces mais bien du seul fait qu’elles soient peu abondantes dans les
parcelles. Pour interpréter ce phénomeéne, il serait sans doute nécessaire de faire appel a des
hypothéses concernant le comportement alimentaire des animaux : des espéces rencontrées
trop peu fréquemment auraient tendance a ne pas €tre consommées en proportion de leur
abondance relative.

IV-23-4 Analyse de la composition botanique des tissus foliaires ingérés

Tableau IV-13. Contribution relative des espeéces au nombre des individus défoliés par jour (ND%) et  la biomasse
aérienne du paturage (B%).

FH MH HH

Espeéces
Cynodon dactylon ND% 49+ 8 49+ 6 38+ 9
B% 33+17 27+ 3 23+ 2
Leersia hexandra ND% 11+ § 16 +21 2+ 1
B% 4+ 3 5+ 6 3+ 1
Lotus tenuis ND % 10+ 8 14+ 1 28 +11
B % 9+ 7 13+ 6 23+ 5
Paspalum dilatatum ND % 30+_5 21+ 9 31+ 3
B% 37+18 27+11 32+16

ND% indique le nombre relatif des individus défoliés de I’espéce par rapport au nombre total des individus défoliés.
B% indique la biomasse aérienne relative de I'espéce par rapport 2 la biomasse aérienne totale de la péture.

Le Tableau IV-13 nous donne la contribution relative des différentes espéces au nombre total
d’unités morphologique défoliées chaque jour (NDi%), ainsi que 1’abondance relative de ces
espéces dans la biomasse totale (Bi%). On constate que Cynodon dactylon représente a lui
seul de 40 a 50% des défoliations et que Paspalum dilatatum 20 & 30% des défoliations. On
peut également noter que Leersia hexandra ne participe que trés marginalement a la
défoliation globale dans le traitement HH. La Figure IV-19 représente la relation entre NDi%
et Bi% pour les différentes espéces. On peut constater que pour les trois espeéces Cynodon
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dactylon, Leersia hexandra et Lotus tenuis, une relation linéaire unique peut €tre proposée en
premiére approximation entre ces deux variables. Ceci implique que la contribution de
chacune de ces trois espéces au nombre de défoliation totale enregistrée par jour sur une
parcelle est proportionnelle a son abondance relative dans cette méme parcelle, et ceci
relativement indépendamment du traitement de hauteur d’herbe et donc du chargement. Pour
Paspalum dilatatum on obtient une relation de pente significativement plus faible. C’est a dire
que pour une méme abondance relative de Bi% = 30, Paspalum dilatatum ne contribue qu’a
hauteur de 20% du nombre total de « talles » défoliées, soit moitié moins que pour Cynodon
dactylon par exemple. Cette différence de comportement de Paspalum dilatatum s’explique
par le fait que, comme nous 1’avons montré sur la Figure IV-14, la probabilité de défoliation
d’une espece est liée davantage a sa fréquence relative (Di%) qu’a la taille moyenne de ses
individus (Wi). Or Paspalum dilatatum est caractérisée par des individus de plus grande taille
que les autres especes.

La Figure IV-20 représente la relation entre la contribution relative de chaque espeéce au flux
de consommation journalier (LCRi) et 1’abondance relative (Bi%). Cette relation est assez
variable, méme si une tendance générale entre espece peut €tre décrite. L’ensemble des points
expérimentaux s’ordonne autour de la bissectrice, ce qui reviendrait a dire que 1’abondance
relative des différentes espéces dans la biomasse prélevée par 1’animal serait le reflet de leur
abondance relative dans la biomasse offerte aux animaux. II semble bien cependant que
Cynodon dactylon ait tendance a étre « surconsommé » tandis que Paspalum dilatatum aurait
tendance a étre sous-consommée. Par contre, Lotus tenuis semble plus généralement
consommée en proportion de son abondance relative. Il est fortement probable que des
facteurs autres et plus complexes que la seule abondance relative puissent expliquer ces
différences de consommation relative entre les espéces. Pour cela il aurait été indispensable
d’effectuer des analyses plus fines de la structure spatiale horizontale et verticale de la
végétation ce qui était totalement non envisageable dans ce type d’expérience et sur ce type de
prairie.

1V-24 Conclusions

L’analyse de I'Indice de Sélectivité entre les espéces étudi€es- au sein de la communauté
végétale montre, lorsque 1I’abondance relative de ces espéces au sein de la biomasse offerte
aux animaux est supérieure a 15% environ, qu’il ne semble pas y avoir ni de choix ni de refus
trés net parmi les quatre espéces que nous avons analysées dans cette étude. Cependant des
niveaux de sélectivité plus importants ont été rapportés dans la littérature (Hodgson, 1981 ;
Cauhépé et Fernandez Grecco, 1981 ; Broom et Arnold, 1986), ceci étant méme considéré
comme la caractéristique dominante pour des communautés végétales multispécifiques (Senft
et al., 1987). Cette différence provient probablement du fait que notre étude ne porte que sur
des espéces a bonne aptitude fourragére et que les horizons paturés dans les différents
traitements étaient dominés par les feuilles les plus jeunes (Mazzanti et Lemaire, 1994). Dans
ces conditions, les tendances observées dans les modes de défoliation par les bovins au
paturage sur des communautés végétales monospécifiques ne sont pas notablement différentes
de celles qui ont été déja observées sur des communautés végétales plus simples en conditions
de climat tempéré.

Les Indices de Sélectivité qui ont été calculés peuvent étre interprétés comme une mesure du
degré « d’acceptabilité » des différentes espéces dans les bouchées qui sont prélevées par
I’animal au paturage. Il a été proposé que de tels indices puissent étre utilisés comme
parameétres de modeles mécanistes qui prédisent I'ingestion et la sélection du bol alimentaire
par l'animal dans les prairies associées graminées-légumineuses des régions tempérées
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(Parsons et al., 1995). Les résultats que nous avons obtenus dans cette étude suggerent que
dans le type de communauté végétale considéré ici, et pour la gamme d’espéces inventoriées,
les éventuels refus de certaines especes se font d’une maniere essentiellement passive lorsque
celles-ci demeurent peu abondantes, mais ne résultent pas de caractéristiques permanentes de
ces especes. Ainsi, cette sélection passive des espéces dominantes par les animaux et la
moindre utilisation des espéces les moins abondantes peuvent étre considérées comme un
facteur de régulation de la diversité spécifique des communautés végétales plurispécifiques
puisque les espéces qui tendent a devenir les moins abondantes sont proportionnellement
moins consommées que les autres. Ce comportement alimentaire des animaux peut étre
interprété comme une stratégie adaptative des animaux (Stuth, 1991) leur permettant, dans des
communautés végétales a forte hétérogénéité spatiale, de maximiser leur consommation
d’énergie tout en minimisant les cofits énergétiques nécessaires aux déplacements entre
stations alimentaires (Thornley et al., 1994). Cette optimisation du comportement alimentaire
de I’animal serait donc un facteur de maintien et de stabilisation de la composition botanique
de la ressource fourragere. '
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CHAPITRE V

DYNAMIQUE DES FLUX DE TISSUS FOLIAIRE A
L’ECHELLE DU COUVERT VEGETAL

V-1 Introduction

La maniére dont la production et 'utilisation d’herbe en condition de paturage continu sont
influencées par les variables d’état du couvert végétal a été le centre principal d’intérét des
recherches sur le paturage dans les zones tempérées. Un certain nombre de résultats ont
montré que la consommation d’herbe par les animaux était en définitive peu sensible a 1’état
dans lequel le couvert végétal était maintenu, que celui-ci soit exprimé par I'Indice Foliaire, la
hauteur d’herbe ou plus simplement par la biomasse (Bircham et Hodgson, 1983 ; Grant ez al.,
1983 ; Laidlaw et Steen, 1989 ; Mazzanti et Lemaire, 1994). Cette relative stabilité du
systéme a pu étre expliquée par différents phénomeénes de régulation de la densité de talles de
la population (Kays et Harper, 1974) et de compensation entre croissance des talles
individuelles et densités de talles (Hodgson et Wade, 1978) et par la prise en compte des flux
de sénescence foliaire (Hodgson, 1985).

Les processus de croissance et de sénescence foliaire, ainsi que les modalités de défoliation
des feuilles conduisant & la consommation des tissus foliaires par I’animal, ont été étudiés en
détail a I'échelle de la «talle individuelle » dans les Chapitres III et IV. Dans ce dernier
chapitre, nous allons tenter de synthétiser ces informations en estimant les flux de croissance,
de sénescence et de consommation de feuilles en terme de biomasse par unité de surface de
sol, soit en kg de maticre séche par hectare et par jour. Ainsi, pour passer des flux exprimés
initialement en terme de longueur de feuille par talle et par jour, il nous faut effectuer :

- une transformation d’unité de longueur en unité de masse par I’intermédiaire
d’une estimation des masses linéiques des feuilles (mg.mm™) ;

- une estimation de la densité de talles de chacune des especes ;

- une prise en compte de 1’abondance relative des espéces dans la communauté.

Nous nous contenterons donc d’estimer les flux de tissus foliaires a I’échelle des populations
d’espeéces dominantes & chacune des saisons étudiées, soit : Lolium multiflorum pendant la
période hivernale, Lolium multiflorum et Paspalum dilatatum pendant la période de début de
printemps, et Paspalum dilatatum et Cynodon dactylon, pendant la période de fin de
printemps. Ainsi pour chacune des périodes, les flux de tissus foliaires seront analysés par
rapport a la surface effectivement occupée par chacune des especes. Cette surface sera
estimée par I’Indice Foliaire de chacune des especes, soit IF ssum, IFpaspatum €t IFcynodon-

V-2 Résultats et discussions
V-21 Densité de talles des différentes espéces

Les Figures V-la-c montrent la relation négative générale de la densité de talles des
différentes especes lorsque 'Indice Foliaire total du couvert végétal augmente. Ainsi en
période d’hiver, lorsque I'TF total du couvert végétal varie de 0.8 a 1.4, la densité de talles de
Lolium multiflorum est divisée par un facteur 4. En période de début de printemps, pour une
gamme d’TF allant de 1.10 A 1.5, la densité de talles de Lolium multiflorum est nettement plus
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élevée que celle qui était établie pendant I’hiver. Durant cette méme période, on constate que
Paspalum dilatatum a une densité de talles presque 10 fois inférieure a celle de Lolium
multiflorum. La densité de talles de Paspalum dilatatum, varie relativement peu entre le début
et la fin du printemps. Lors de cette deuxiéme période, on constate une prédominance de
Cynodon dactylon en nombre de talles pour les parcelles qui sont maintenues a des niveaux
d’IF proche de 1. Cependant la sensibilité de cette espéce a la compétition pour la lumiere
provoque une diminution trés importante de sa densité de talles lorsque le couvert végétal est
maintenu 2 des Indices Foliaires plus élevés. En effet cette espéce stolonifére est connue pour
son aptitude a coloniser les zones les plus « ouvertes » de la végétation.

La diminution de la densité de talles (ou de points végétatifs) d’une espece en fonction de
I'Indice Foliaire global du couvert végétal dans lequel elle se développe est une loi trés
générale (Simon et Lemaire, 1989 ; Hodgson et al., 1981) constatée déja pour plusieurs
populations de graminées natives au sein des communautés naturelles de la Pampa Deprimada
(Gaspari, 1985 ; Ursino, 1986). Cette compensation entre le nombre et la taille des individus
en fonction de I'Indice Foliaire du peuplement a été analysée en détail par Matthew er al.
(1995). Cependant, il ne faut pas perdre de vue que I’hétérogénéité spatiale de la distribution
de I'Indice Foliaire « local » peut engendrer de fortes différences entre espéces selon qu’elles
colonisent des zones spécifiques ou qu’au contraire elles sont réparties de maniére totalement
aléatoire dans la parcelle. En absence de toute investigation sur la distribution spatiale des
différentes especes, nous devons rester prudent quant a l'interprétation de ces données
« MOyennes ».

V-22 Flux de masse de tissus foliaires a ’échelle des talles individuelles

La conversion des flux de croissance, de sénescence et de consommation en terme de masse a
pu étre effectuée grace a I’estimation des masses linéiques moyennes des limbes foliaires qui
ont été effectuées aux différentes périodes (Tableau V-1). Ces flux de masse ainsi calculés
sont présentés dans le Tableau V-2. Bien entendu, ce calcul n’apporte en lui-méme aucune
information supplémentaire par rapport aux flux calculés sur la base des longueurs de feuilles
(Chapitre IV, Tableau IV-5) : les flux de croissance (GRt) et de sénescence (SRt) augmentent
trés nettement avec la hauteur de I’herbe, alors que les flux de consommation (CRt) restent
relativement peu sensibles aux traitements. Cependant ’expression en terme de masse a
tendance a amplifier I’effet des traitements dans la mesure ol les masses linéiques moyennes
des limbes foliaires augmentent trés significativement lorsque 1’on passe des traitements a
faible hauteur d’herbe (FH) aux traitements a forte hauteur d’herbe (HH).

Tableau V-1. Poids moyen par unité de longueur de feuille (mg.mm™).

Espéces FH MH HH
Lolium multiflorum

Hiver / Début du printemps 0.108 0.150 0.167
Paspalum dilatatum

Début du printemps 0.148 0.162 0.211
Fin du printemps 0.130 0.235 0.235
Cynodon dactylon

Fin du printemps 0.094 0.128 0.128
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especes étudiées durant chaque période expérimentale.



86

Tableau V-2. Effet de la hauteur d’herbe sur les taux de croissance (GRt), sénescence (SRt) et la consommation
(CRY) journaliére de tissus foliaires par talle (mg.talle'l.jour'l).

Espéces GRt SRt CRt
HIVER
Lolium multiflorum FH 0.11 0.12 0.03
MH 0.20 0.20 0.01
HH 0.33 0.33 0.01
moyennes 0.21 0.23 0.02
s.e.+ 0.05 0.05 0.01
DEBUT DU PRINTEMPS
Lolium multiflorum FH 0.44 0.36 0.13
MH 0.92 0.78 0.18
HH 1.48 1.55 0.18
moyennes 0.97 0.90 021
s.e.+ 0.20 0.24 0.04
Paspalum dilatatum FH 0.79 0.21 0.26
MH 1.05 0.26 0.16
HH 1.45 0.52 0.26
moyennes 2.25 0.33 0.23
s.e.t 0.15 0.08 0.08
FIN DU PRINTEMPS
Paspalum dilatatum FH 1.33 0.16 0.52
MH 2.47 0.42 0.77
HH 3.44 0.79 0.53
moyennes 241 0.46 0.61
s.e.+ 0.47 0.13 0.07
Cynodon dactylon FH 0.57 0.21 0.36
MH 0.99 0.28 0.13
HH 1.78 0.49 0.12
moyennes 115 0.33 0.20
s.e.+ 0.23 0.07 0.07

FH, MH et HH signifient respectivement faible, moyenne et haute hauteur d’herbe.
s.e. = écart type de la moyenne.

Cette augmentation de la masse linéique des limbes vient du fait que les largeurs et les
épaisseurs des limbes augmentent avec leur longueur (Maurice et al., 1997). Cependant, il est
important de prendre en considération le fait que, comme ces auteurs 1’ont montré, la masse
linéique des limbes de graminées n’est pas homogene le long d’un limbe, elle est beaucoup
plus élevée a la base qu’a I'extrémité du limbe. Ainsi, si ’on admet qu’une feuille qui subi
une défoliation est amputée en moyenne de 50% de ses tissus foliaires en terme de longueur
(voir Chapitre IV), et si I’on admet selon Maurice et al. (1997) que la moitié supérieure de la
feuille peut avoir une masse linéique sensiblement plus faible que la moitié inférieure, la
proportion de la masse foliaire qui sera prélevée par I’animal & chaque défoliation sera en
réalité inférieure a 50%. Ainsi, I’efficience d’utilisation de I’herbe produite que 1’on pourrait
calculer a partir du rapport entre les deux flux de masse foliaire de consommation (GRt) et de
croissance (GRt) tels que rapportés dans le Tableau V-2 apparait en réalité surestimée. Ceci
est également le cas pour I’analyse de ’efficience d’utilisation de I’herbe qui a été réalisée
dans le Chapitre IV (Tableau IV-6). En effet le calcul qui a été fait de ’Indice de Défoliation
de la feuille individuelle (IDfi s ) a été effectué sur la base de la longueur des tissus foliaires.
Or la partie de la feuille qui est consommée posséde une masse linéique plus faible que la



a) Lollum muitiflorum / Début du printemps b) Paspalum dilatatum / Début du printemps

28 1 . 8 -
1]
24 -
5 1 GR=38.0x-01 ©
0 20 GR =33.3x-0.7 ” R2=0.94
= 16 4 R2 =0.98 - SR =41.1x-5.8 E 4 4
T e R2=0.96 0
3 o 2
S 12 4 234
- o . - o
& g o CR =-26.2x2 + 24.3x - 1.2 & N
= A <2 ]
g s s R2=026 ) SR=57x+0.4
44 L T s R%=037 ... o
0 - . — . . T ey TN % CR=25x+05
a a s : R2=0.02
4 0 ; y . . )
020 030 040 050 080 070 080 0,90 0,06 0,08 0,10 0,12 0,14 0,16
IF IF
¢) Paspalum dilatatum / Fin du printemps ¢) Cynodon dactylon / Fin du printemps
9 '1 7 1
81 GR=17.8x + 17 6 GR=128x+23 o GGR FH
R2=0.85
ol 0 R2=0.81 8 2 GGR MH
=g = = GGR HH
- L
55 L4 o SRFH
L a 2 . o SR MH
w4 =3
8 CR=-3.5x+24 ] CR=72x-0.5 |* SRHH
93] R2=0.58 s“ﬁz“-”&(f-‘ G, SR=43x +05 R22030 |aCRFH
2 1 0. . ¥ . =0. , Rz=048 .- 2-- 2 CRMH
N ARty 11 T e o 4 CRHH
em—g="" waget a b
0 —_— — , , 0 4 + . . ,
0,15 0,20 0,25 0,30 0,35 0,40 0,05 0,1 0,15 0.2 0,25 03
IF IF

Figure V-3. Relation entre les taux moyens de croissance (GR), de sénescence (SR) et de
consommation (CR) exprimés en KgMSha"jour'1 et I'Indice Foliaire (IF) moyen de chacune
des especes dans la pature durant chaque période expérimentale.
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partie basale qui reste en place et qui meure. De plus, si I’on voulait prendre en compte
réellement les flux de masse, il serait indispensable d’inclure les gaines foliaires, les tiges, et
les stolons qui contribuent fortement au flux de croissance globale de la prairie et qui ne sont
consommés que de maniére trés minoritaire.

V-23 Flux de masse a I’échelle de I’unité de surface de sol

Les flux de masse foliaire de croissance (GR) de sénescence (SR) et de consommation (CR),
ainsi que la croissance nette (NGR = GR-SR) sont représentés pour chaque espéce dans la
Figure V-2. De plus nous avons calculé la somme des flux des différentes especes au sein
d’une méme période afin de donner une image du comportement de la communauté végétale
(Figure V-3). Sur ces deux figures, la valeur des différents flux, exprimée en kg de matiére
seéche par hectare et par jour, est reliée & I’Indice Foliaire de I’espece considérée. On suppose
donc que ces relations établies sur les espéces dominantes a la période considérée restent
représentatives de la prairie dans son ensemble.

V-23-1 Analyse de la contribution des différentes especes a l'Indice Foliaire global du
couvert végétal

Tableau V-3. Contribution (%) des especes a I’Indice Foliaire (IF) de la pature.

Especes Traitements

FH MH HH
HIVER
Lolium multiflorum 13.9 21.2 27.2
DEBUT DU PRINTEMPS
Lolium multiflorum 30.2 44..0 51.3
Paspalum dilatatum 6.5 10.3 6.5
FIN DU PRINTEMPS
Paspalum dilatatum 18.6 18.7 17.5
Cynodon dactylon 24.5 20.6 7.5

FH, MH et HH signifient respectivement faible, moyenne et haute hauteur d’herbe.

La Figure V-4 donne la relation qu’il y a entre I’Indice Foliaire d’une espéce particulicre et
I’Indice Foliaire total de chaque parcelle. On peut voir que dans la plupart des cas, il semble y
avoir une bonne corrélation entre ces deux variables. Cependant la régression entre IFespece €t
IF..w1 ne passant pas par I’origine, on observe des variations importantes dans la contribution
de chacune des especes a 1'Indice Foliaire global de la communauté. Cette contribution
relative estimée du rapport IFcspece / IFiow €xprimé en % est présentée dans le Tableau V-3,
pour chacune des espéces et pour les trois traitements de hauteur d’herbe. Ainsi on peut
constater une tendance générale a I’augmentation de la contribution de Lolium multiflorum &
I’Indice Foliaire de la communauté végétale en hiver et au début du printemps lorsque la
hauteur de I’herbe et donc I'IF o, de la prairie augmente depuis le traitement FH au traitement
HH. En hiver, Lolium multiflorum qui est ’espéce dominante, ne représente pourtant que 15%
de I’Indice Foliaire total de la prairie dans les parcelles maintenues a faible hauteur d’herbe,
cette contribution atteignant cependant 27% dans les parcelles maintenues 4 une hauteur
d’herbe élevée. A cette période, aucune autre espéce n’atteint une contribution relative aussi
€levée. Il est cependant indispensable de noter que la non prise en compte dans notre étude
des flux de tissus foliaires sur ce grand nombre d’espéces dites « non-dominantes » nous
interdit pratiquement toute extrapolation des flux mesurés a cette période sur Lolium
multiflorum, a ’ensemble de la communauté. Par contre, en début de printemps, Lolium
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Figure V-4. Relation entre I’Indice Foliaire (IF) de chaque espéce et 1’Indice Foliaire total de
la communauté.
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multiflorum représente 2 elle seule de 30 a 50% de I’Indice Foliaire total de la prairie. A cette
méme période, Paspalum dilatatum dont la croissance foliaire ne vient que tout juste de
débuter (voir Chapitre III) ne contribue qu’a hauteur de 6 a4 10% a I’Indice Foliaire total de la
communauté végétale. Cette contribution reste relativement stable entre les différents
traitements. En fin de printemps, la contribution de Paspalum dilatatum reste également
stable entre les traitements de hauteur d’herbe et représente environ 18% de I’Indice Foliaire
total, tandis que la contribution de Cynodon dactylon diminue de 27% dans le traitement FH a
seulement 7% dans le traitement HH. Ce dernier point représente donc une caractéristique de
cette espéce stolonifére qui est une colonisatrice des espaces « ouverts » (Cabrera, 1970) au
sein des communautés végétales et qui supporte assez mal la compétition des espéces
« cespiteuses » dans les couverts végétaux plus « fermés ».

Cette analyse de la variabilité de la contribution des différentes espéces a I'Indice Foliaire
total de la communauté végétale permet d’interpréter les différents flux de tissus foliaires tels
qu’ils sont représentés sur les Figures V-2 et V-3.

V-23-2 Analyse des flux de croissance (GR)

D’une maniere générale, on peut constater que pour une espece donnée, le flux de croissance
(GR) augmente de maniére quasiment linéaire avec 1’Indice Foliaire de cette espece. Du fait
de la gamme d’Indices Foliaires totaux qui a été explorée dans cette étude (entre 0.8 et 1.6) on
peut considérer que cette relation de proportionnalité de la croissance journalieére avec son
Indice Foliaire traduit en réalité 1’augmentation de la quantité de rayonnement intercepté par
I’espece considérée. Cependant 'interprétation de la pente de ces relations n’est pas simple.
En effet cette pente représente une augmentation de croissance par unité supplémentaire de
d’Indice Foliaire. Elle traduit donc en quelque sorte une « efficacité de croissance » par unité
de surface foliaire, ce qui reviendrait & estimer la « croissance équivalente » d’une prairie
monospécifique de cette méme espéce pour un Indice Foliaire de 1. Pour Lolium multiflorum
en période d’hiver et de début de printemps, et pour Paspalum dilatatum en début de
printemps, la régression entre GR et IF passe par 1’origine, ce qui montre que la « croissance
équivalente » est constante dans toute la gamme d’Indices Foliaires étudiée. A cet égard
I’augmentation de cette croissance de 6.5 a 33.3 kgMS/ha/jour pour Lolium multiflorum entre
I’hiver et le début du printemps traduit tout simplement ’effet de la température sur la
croissance foliaire tel qu’il a été analysé dans le Chapitre IIL. Il est intéressant de noter que
pour la période de début de printemps, Lolium multiflorum et Paspalum dilatatum ont des
croissances équivalentes trés voisines. Les différences de flux de croissance (CR) entre les
deux espéces a cette période sont donc dues essentiellement a leurs différences de
contribution a I’Indice Foliaire total de la prairie. Par contre lorsque I’on analyse les relations
entre CR et IF pour la période de fin de printemps pour Paspalum dilatatum et Cynodon
dactylon, on constate une ordonnée a I’origine positive. Ceci indique qu’a cette période les
croissances équivalentes ont eu nettement tendance a diminuer lorsque 1’Indice Foliaire de
I’espéce augmentait. Il est important de noter que, pour les deux périodes, ces gammes
différentes d’Indice Foliaire de Paspalum dilatatum étaient obtenues pour des gammes
identiques d’Indice Foliaire total du couvert végétal de 1.0 a 1.5 environ. Il apparait donc que
la «croissance équivalente » d’une espece est fonction de I'Indice Foliaire local, ainsi pour
des Indices Foliaires de 0.2 4 0.4 de Paspalum dilatatum exprimés par rapport 2 la surface
totale de la parcelle, il est possible que les Indices Foliaires locaux exprimés par rapport 2 la
surface de sol «réellement » occupée par cette espece puissent dépasser la valeur de 1, a
partir de laquelle il n’y a plus proportionnalité entre I'Indice Foliaire et I’interception du
rayonnement. Dans ces conditions, toute nouvelle augmentation de 1'Indice Foliaire de
I’espece considérée se traduit par une augmentation des compétitions locales pour la lumiére
et une diminution de sa croissance équivalente. Pour des prairies monospécifiques, la forme
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des relations entre le flux de croissance et 1’Indice Foliaire du couvert végétal sont de nature
asymptotique, ¢’est a dire qu’au dela d’un Indice Foliaire de 1 il y a une diminution trés nette
de «I'efficience de croissance » des surfaces foliaires supplémentaires, et a partir d’'un Indice
Foliaire de 3 & 4 environ on atteint le maximum de vitesse de croissance (Bircham et
Hodgson, 1983, 1984). L’analyse que nous venons d’effectuer montre que ce modele général
pourrait s’appliquer au niveau des micro placettes élémentaires correspondant aux mosaiques
de végétation qui caractérisent les communautés végétales étudiées. La gamme d’Indices
Foliaires moyens inventoriée dans cette étude refléte sans doute trées mal I’amplitude des
Indices Foliaires locaux. Il aurait fallu pour cela quantifier au minimum la proportion de sol
nu et la proportion de couverture du sol par les différentes espéces. Ceci n’ayant pas été
réalisé, nous sommes dans I'impossibilité d’extrapoler a I’ensemble de la communauté les
flux de tissus foliaires analysés au niveau des espéces dominantes pour les différentes
périodes. Il est cependant important de noter que pour les espéces dominantes, les lois
générales de croissance qui ont été établies a partir d’études sur des peuplements
monospécifiques semblent s’appliquer correctement.

V-23-3 Analyse des flux de sénescence (SR)

De la méme manicre, on constate une relation quasiment linéaire entre le flux de sénescence
(SR) et I'Indice Foliaire de ’espece considérée. Ce type de relation linéaire est classiquement
observée dans la littérature (références ci-dessus). On peut observer qu’en hiver et au début du
printemps, les flux de sénescence de Lolium multiflorum sont pratiquement équivalents aux
flux de croissance ce qui se traduit par une croissance nette quasiment nulle. Ceci traduit en
réalité les conclusions que nous avions déja tirées de 1'étude a I’échelle de la talle
(Chapitre IV). Par contre pour Paspalum dilatatum et Cynodon dactylon en début et en fin de
printemps, les flux de sénescence sont trés nettement inférieurs aux flux de croissance. Cet
écart entre flux de croissance et flux de sénescence pour les deux especes C4 est la
conséquence du fait que, pour ces deux espéces, qui n’ont pas encore atteint leur « équilibre
de démographie foliaire », [’augmentation progressive de la température au printemps
provoque un décalage temporel entre le flux de croissance et le flux de sénescence comme
cela a été analysé dans le Chapitre IV. Ceci permet donc d’obtenir une croissance nette
(CR-SR) trés positive pour ces deux especes.

V-23-4 Analyse des flux de consommation (CR)

Pendant la période hivernale le flux de consommation mesuré sur I’espece la plus abondante
de la communauté, Lolium multiflorum, reste tres faible, de I’ordre de 300 et 100g de MS par
hectare et par jour respectivement pour les traitements FH et HH. Si ’on consideére que cette
espece ne représentait que de 15 & 30% de 'offre fourrageére a cette période selon les
traitements de hauteur d’herbe, on peut estimer en extrapolant ces flux a ’ensemble de la
communauté que le flux total de consommation n’était au maximum que de 2 a 0.4 kgMS/ha
et par jour ce qui compte tenu du chargement animal appliqué, correspondrait a une
consommation de 0.02 & 0.007 kg de MS/jour /kg de poids vif. Bien slr cela n’est qu’une
approximation grossiére qui est certainement surestimée pour deux raisons. Premiérement,
comme nous 1’avons vu, les flux de consommation des différentes espéces ont été surestimés
par le fait que la masse linéique de la partie distale des limbes, qui participe a ’ingestion des
tissus foliaires par I’animal, était plus faible que celle de la partie basale qui participe au flux
de sénescence. Deuxi¢mement, il est possible que comme cela a été démontré dans la
deuxieme partie du Chapitre IV (Figure IV-13), les espéces peu abondantes aient été en
proportion moins consommées que ne ’a ét€ Lolium multiflorum, espéce largement
dominante & cette période. Les faibles flux de consommation de cette espece pendant la
période hivernale doivent cependant refléter des flux de consommation d’herbe extrémement
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faibles 4 I’échelle de la communauté végétale toute entiere. Il s’ensuit une efficience
d’utilisation elle-méme trés faible qui comme nous l'avons déja signalé s’explique
essentiellement par la faible croissance de I’herbe et par le niveau trés faible des chargements
qui ont €té utilisés a cette période pour maintenir constante la hauteur d’herbe des différents
traitements.

Pendant la période de début de printemps, nous avons pu calculer les flux de consommation
cumulés des deux espeéces Lolium multiflorum et Paspalum dilatatum qui représentent a elles
deux de 40 & 60% de 'offre fourragére globale. En réalité, c’est essentiellement Lolium
multiflorum, espéce largement la plus abondante qui impose son mode de fonctionnement. Le
flux de consommation est égal & environ 5, 6 et 3 kgMS/ha/jour respectivement pour les trois
traitements FH, MH et HH. Compte tenu de 1’abondance relative cumulée de ces deux
especes, on pourrait extrapoler avec les mémes réserves que précédemment, ce flux a ’échelle
de la communauté toute entiere. Ceci correspondrait a des flux de consommation de 1’ordre de
13, 11 et 5 kgMS/ha/jour respectivement pour les trois traitements FH, MH et HH. Cela
signifie que le flux global de consommation estimé & 1’échelle de l’ensemble de la
communauté péturée diminuerait fortement lorsque la hauteur du couvert végétal est
maintenue élevée du fait d’un chargement plus faible. Cela se traduit donc par une diminution
trés importante de I’efficience d’utilisation de 1’herbe qui provient de la forte contribution du
flux de sénescence de Lolium multiflorum qui augmente dans des proportions importantes
lorsque le chargement diminue et que, en conséquence, l'intervalle de défoliation des feuilles
augmente.

Pour la période de fin de printemps, on observe une diminution trés nette du flux de
consommation cumulé des deux espéces dominantes a cette période, Paspalum dilatatum et
Cynodon dactylon, de 4.5 a 1.5 kgMS/ha/jour environ entre le traitement FH et le traitement
HH. Compte tenu de ’abondance relative cumulée de ces deux espéces, on pourrait estimer le
flux de consommation & 1’échelle de la communauté a environ 10 et 6 kgMS/ha/jour
respectivement pour ces deux traitements, ce qui serait de ’ordre de grandeur des flux de
croissance en début de printemps. La encore on observe une tendance trés nette a la
diminution des flux de croissance lorsque le couvert végétal est maintenu & une hauteur
d’herbe €levée du fait d’un chargement faible. Sur le graphique de la Figure V-3¢, la chute du
flux de consommation avec I’Indice Foliaire cumulé des deux espéces Paspalum dilatatum et
Cynodon dactylon apparait plus importante du fait de la disparition relativement importante
de Cynodon dactylon dans les communautés végétales maintenues a hauteur d’herbe élevée. Il
est fort probable que dans ces traitements, une partic de la consommation animale qui
s’exergait sur Cynodon dactylon a, en partie mais non en totalité, été reportée sur d’autres
especes. Il est cependant impossible, dans le cadre de cette étude, de poursuivre plus loin ce
type d’hypothese.

V-24 Discussion générale

Les traitements de hauteur d’herbe qui ont été maintenus constants durant les trois périodes
expérimentales ont permis de maintenir des Indices Foliaires globaux des différentes parcelles
dans une gamme allant d’environ IF=1 pour le traitement FH a IF=1.5 pour le traitement HH.
Ceci correspond a une gamme d’Indices Foliaires relativement faible qui est en tous les cas
inférieure a I’Indice Foliaire généralement considéré comme optimum. Si I’on considére que
la communauté végétale est composée d’une mosaique de micro placettes de différentes
espéces, et a condition de connaitre les lois de distribution spatiale de ces placettes
élémentaires, il serait possible de reconstituer les flux de consommation a I’échelle de la
communauté a partir de la connaissance des lois qui déterminent ces flux a 1'échelle des
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populations d’individus de chacune des placettes représentatives des principales espéces. Le
Chapitre IV nous a permis d’analyser avec une relative précision les modes de détermination
de ces trois flux & ’échelle des individus d’une population d’especes déterminée. Nous avons
pu montrer que, conformément au modele préalablement proposé par Mazzanti et Lemaire
(1994) pour une prairie monospécifique de Festuca arundinacea et repris et généralisé par
Lemaire et Chapman (1996), la séparation en valeur relative entre les deux flux de sénescence
et de consommation, qui détermine in fine V’efficience d’utilisation de ’herbe au paturage,
dépend essentiellement du rapport entre la durée de vie moyenne des feuilles (LLS) et
I’intervalle moyen entre deux défoliations successives d’une méme feuille (IDf). Or si la
premiére variable est une caractéristique morphogénétique de 1’espece, la seconde variable est
directement li€e au niveau de chargement. Ainsi, pour obtenir des niveaux de hauteur d’herbe
différents du couvert végétal pendant une méme période expérimentale, nous avons appliqué
des chargements variant d’une proportion de 1 & 3 environ. Ainsi les chargements des
traitements maintenus a hauteur d’herbe élevée étaient-il en moyenne trois fois plus élevés
que les traitements maintenus a hauteur d’herbe plus faible. Ceci, conformément au modéle,
s’est traduit par une diminution trés importante en valeur relative du flux de consommation
d’herbe par rapport au flux de sénescence. Comme cela a été montré dans la deuxiéme partie
du Chapitre IV, ce modele peut sans doute s’appliquer a I’ensemble des especes qui ont une
abondance relative d’au moins 10 & 15% dans la communauté végétale. En dessous de ce
niveau d’abondance, les talles de ces especes semblent défoliées de maniére moins fréquente.

Cet effet du chargement sur les flux de tissus foliaires au péturage permet d’expliquer de
manicre plus mécaniste le réle de la sénescence foliaire. En réalité, 1a sénescence foliaire est
un processus morphogénétique génétiquement déterminé pour chacune des especes. Il s’agit
d’un processus dont I’intensité est parfaitement prévisible en I’absence des animaux puisque
chaque unité de surface de feuille produite 2 un moment donné deviendra sénescente au bout
d’un temps donné correspondant a sa durée de vie « programmée ». Ainsi, en 1’absence de
prélevements de tissus foliaires par 1’animal, la dynamique du flux de sénescence foliaire
d’une population d’individus d’une espéce donnée est le strict reflet de la dynamique de
croissance de ces mémes tissus foliaires avec un décalage dans le temps approximativement
égal a la durée de vie moyenne des feuilles. Cette analyse effectuée dans le Chapitre III a
permis de comprendre les différences de comportement entre la graminée C3, Lolium
multiflorum a croissance hivernale qui était en équilibre démographique foliaire depuis
I’automne et les deux graminées C4, Paspalum dilatatum et Cynodon dactylon qui n’avaient
pas encore atteint cet équilibre en fin de printemps. Ceci dit, une espéce en état d’équilibre
démographique peut parfaitement contribuer a la nourriture des animaux. Il suffit pour cela de
lui appliquer un chargement suffisamment élevé pour que 'intervalle de défoliation de ses
feuilles soit plus faible que leur durée de vie. Plus ce chargement instantané sera €levé, plus
cet intervalle sera court et plus grande sera la proportion de chaque feuille produite qui sera
consommeée par les animaux.

Ceci remet donc partiellement en cause I’interprétation qui avait été classiquement faite des
courbes reliant les flux de croissance et de sénescence de 1’herbe a 1’Indice Foliaire du couvert
végétal (Bircham et Hodgson, 1983 ; Binnie et Chestnutt, 1994 ; Xia et al., 1994) selon le
modéele de Bircham et Hodgson (1983). En effet il est classiquement admis qu’au dela d’une
hauteur considérée comme optimum, le flux de sénescence augmente de maniére plus que
proportionnelle au flux de croissance, et donc que la consommation globale potentielle des
animaux diminue. Le modéle de Mazzanti et Lemaire prouve que ce n’est pas la hauteur
d’herbe en soi (ou I'Indice Foliaire) qui est responsable de I’augmentation relative de la part
de la sénescence, mais essentiellement le fait que le chargement animal a été maintenu a un
niveau plus faible. Il y a donc dans !'interprétation de ces courbes une confusion d’effet.
Ainsi, si les différences de hauteur d’herbe avaient ét€ créées entre les traitements non pas en
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manipulant le nombre d’animaux, mais en manipulant la croissance de 1'herbe (par exemple
par fertilisation azotée) tout en maintenant les différents traitements a des hauteurs d’herbe
identiques, il n’est absolument pas évident que nous ayons obtenus des différences aussi
importantes dans 1’efficience d’utilisation de ’herbe. On peut donc faire 1’hypothése que si le
méme chargement avait été appliqué a tous les traitements de fertilisation azotée, nous aurions
obtenu des différences de hauteur d’herbe entre traitements qui auraient reflété les différences
de croissance dues & I’azote donc les différences de longueur moyenne des feuilles. Dans ce
cas la valeur absolue des flux aurait été modifiée mais pas leur valeur relative, ce qui aurait
maintenu constant 1’efficience d’utilisation de I’herbe.

Tableau V-4, Effet de la hauteur d’herbe sur les taux de croissance (GR), sénescence (SR) et la consommation
(CR) journaliere de tissus foliaires (hg. MS.ha'l.jOur'l) (d’aprés Rodriguez Palma, 1998).

Especes GR SR CR
ON 50N 100N s.e.+ |[ON 50N 100N se+ [ON 50N 100N s.e.t

HIVER 20 32 438 0.5 14 1.7 23 02 07 17 28 0.5

DEBUT DU PRINTEMPS (46 64 99 1.1 22 21 38 04 109 20 4.0 0.8

Les périodes expérimentales « Hiver » et « Début du printemps » correspondent aux dates suivantes : du 12/8 au 12/9/96 et du 16/9 au
3/10/86, respectivement.

NO, N50 et N100 indiquent les traitements de fertilisation azotée correspondant & 0, 50 et 100 kg N.ha-1 appliqués 50% en Avril et 50% en
Juillet ¢hiver). Une fertilisation P (60 kg.ha-1) a été faite au mois d’ Avril.

L’indice Foliaire des traitements était en moyenne 1.1 0+0.06 et la hauteur de 1'herbe a été maintenue 4 4.9+0.1 cm sur tous les traitements.
En hiver les flux des tissus foliaires ont été calculés 2 partir de la contribution de Lolium multiflorum et Stipa neesiana. Au printemps 3 partir
de ces deux especes et d’ Hordeum stenostachys. 11s ont représenté environ 20% de la biomasse aérienne totale de la communauté naturelle.
s.e.x = I'écart type de la moyenne.

Le raisonnement que nous venons de suivre dans le cas de 1’azote peut tout aussi bien
s’appliquer dans le cas de la croissance hivernale a faible température. En effet, la trés faible
efficience d’utilisation de I’herbe pendant la période hivernale n’est pas directement due & des
caractéristiques intrinséques de 1’espéce Lolium multiflorum, mais essentiellement au fait que
dans ces conditions de croissance trés faible, le niveau de chargement nécessaire pour
maintenir une hauteur d’herbe constante était trés faible. Les résultats de I’expérimentation de
Rodriguez Palma (1998) dont nous avons parlé dans le Chapitre IV sont présentés dans le
Tableau V-4. Ils montrent que lefficience d’utilisation de I’herbe produite dans ces
traitements était de I’ordre de 45 4 60 % contre seulement 10 a 20% pour les traitements non
fertilisés. Cette augmentation d’efficience correspond en fait a celle qui a été analysée dans le
Chapitre IV (Tableau IV-9) et qui découle des différences de chargement qu’il a fallu utiliser
pour maintenir des hauteurs d’herbe constantes (Tableau IV-7). Ceci confirme donc que les
faibles efficiences de consommation de 1’herbe qui sont constatées sur Lolium multiflorum en
hiver et au début du printemps ne sont pas dues & une caractéristique intrinséque de cette
espece lie au fait qu’elle soit en «équilibre de démographie foliaire » mais seulement la
résultante des conditions de faible croissance de 1’herbe & cette période de I’année. En d’autre
termes, les flux de sénescence trés importants constatés a cette période de ’année sur cette
espéce, ne lui sont pas «imputables» et ils ne sont en aucun cas «obligatoires » ; ils
proviennent tout simplement du faible chargement que I’on est obligé de maintenir a cette
€poque de I’année du fait des mauvaises conditions de croissance de I’herbe.
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CHAPITRE VI

DISCUSSION GENERALE ET CONCLUSIONS

VI-1 Rappel de la problématique initiale

Dans I’introduction générale de cette thése, nous avions présenté les principales limitations
écologiques et agronomiques de la production animale dans la région de la Pampa Humide.
En effet, le systtme de paturage continu trés extensif qui est communément pratiqué dans
cette région, est confronté a la variation saisonniere extrémement importante de la croissance
de I’herbe entre I’hiver ol la production des graminées C3 est limitée a la fois par les faibles
températures et les faibles niveaux de minéralisation de 1’azote, et la période de fin de
printemps et début d’été qui correspond a la production des graminées C4. Dans ces
conditions, le systéme de production traditionnel qui se réduit le plus souvent a un péaturage en
continu tout au long de I’année d’un méme troupeau de vaches allaitantes sur un méme
ensemble de parcelles, conduit & un surpaturage important de la prairie pendant la période
hivernale provoquant une disparition progressive des graminées C3, et 4 une sous-exploitation
de la prairie en été conduisant a des accumulations de biomasse non consommeée a 1’automne
qui contribuent également a la disparition des espéces C3.

Face & ce probleéme, nous avons mis en place un programme de recherche coordonné dont
I’objectif global était d’identifier les limites de la production de I’herbe et de sa
consommation par les animaux pendant la période cruciale de I’hiver et du début de
printemps. Ainsi il pouvait €tre possible de vérifier si une action visant a augmenter la
croissance de I’herbe a cette période de I’année permettrait une augmentation substantielle du
chargement, ce qui en retour permettrait une meilleure utilisation des exceés de production
d’herbe pendant la fin du printemps et 1’été. C’est dans ce cadre général que notre travail de
these s’est situé.

Pour cela, quatre étapes de recherches nous semblaient nécessaires :
- l'analyse de la croissance et de la morphogenese des principales espéces

représentatives des communautés végétales de la région pendant la période
cruciale de la transition entre I’hiver et le printemps ;

- l’analyse des flux de tissus foliaires des principales espéces au sein d’une prairie
paturée de manieére a analyser 1’efficience d’utilisation de I’herbe produite en
fonction des conditions de croissance de I’herbe et du chargement animal ;

- D’analyse de la réponse de la croissance de ’herbe & un apport d’azote en période
hivernale et ses répercussions sur le chargement animal et la consommation
d’herbe par les animaux ;

- D’analyse des répercussions sur la croissance et la consommation de I’herbe en été
de cet apport d’azote et de cette augmentation de chargement, et I’étude intégrée

du systéme de paturage.
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Notre travail de thése a concerné essentiellement les deux premieres étapes et il a pris en
compte quelques aspects de la troisieme étape. Pour cela trois séries d’expérimentations ont
été mises en place. Une premicre étude préliminaire a été conduite en 1992-1993 pour étudier
la croissance et la morphogenése d’un certain nombre d’espéces représentatives et leur
réaction aux variations de température en milieu naturel, les résultats obtenus ont été
présentés dans le Chapitre III. Une deuxi¢éme expérimentation qui représente la partie centrale
de ce travail a été conduite au paturage en 1993-1994 et a permis d’analyser les interactions
entre les états du couvert végétal, la dynamique de croissance de I’herbe et le chargement
animal sur les flux de consommation et de sénescence de tissus foliaires et sur I’efficience
d’utilisation de I’herbe au paturage. Enfin, nous avons utilisé les résultats d’une troisi¢éme
expérimentation conduite en 1996-1997 pour étudier I'impact d’une modification de la
croissance hivernale d’herbe sur les niveaux de chargement et I’efficience d’utilisation de
I'herbe par les animaux. Cette demiére expérimentation réalisée par Rodriguez Palma (1998),
bien que ne faisant pas directement partie de ce travail de thése, a été congue de manicre
totalement complémentaire et intégrée et nous avons jugé utile d’en utiliser les résultats pour
renforcer I’interprétation de nos propres résultats et permettre une généralisation du modele
proposé.

VI1-2 Rappel des principaux résultats et généralisation

VI-21 Les caractéristiques morphogénétiques des espéces et leurs conséquences sur la
dynamique de végétation des peuplements paturés

L’analyse de la morphogeneése des différentes especes qui a été entreprise dans le Chapitre III
a permis de préciser les lois de réponse 2 la température de la vitesse d’apparition des feuilles
(LAR) et de leur vitesse d’allongement (LER). Cette analyse réalisée en conditions naturelles
ne permet pas d’isoler ’effet direct de la température des effets induits par les autres facteurs
du milieu qui lui sont corrélés. Cependant ces résultats permettent de montrer des différences
importantes de réponse a la température entre especes, non seulement entre especes C3 et C4
comme on s’y attendait, mais également au sein d’un méme groupe métabolique. La
connaissance de la réactivité de ces espéces a la température, si elle pouvait étre confirmée
par des études plus fines en conditions contrdlées, devrait fournir une grille d’analyse trés
précieuse pour comprendre les dynamiques de croissance saisonniere des communautés
végétales complexes. A cet égard, le fait que pour les especes C4, la réponse de la vitesse
d’apparition des feuilles a I’augmentation de la température ne soit pas linéaire, nous interdit
pratiquement d’utiliser les degrés-jours comme base de calcul de I’intervalle phyllochronique.

Cette tres forte réactivité des especes C4 & la température leur confére un statut trés particulier
au sein de la communauté végétale au printemps. En effet du fait de I’accélération constante
de la vitesse d’apparition des feuilles avec 1’augmentation progressive des températures, ces
especes n’atteignent que trés tardivement leur équilibre démographique et continuent a
accumuler des feuilles vertes en plus grand nombre avant que le flux de sénescence ne vienne
équilibrer le flux de croissance.

Les résultats que nous avons obtenus lors de cette étude ont permis de montrer que les
caractéristiques structurales des espéces comme la taille finale des feuilles et le nombre de
feuilles vivantes par talles pouvaient étre prévues par I’analyse des lois de réponse a la
température des caractéristiques morphogénétiques des espéces (vitesse d’apparition des
feuilles, vitesse d’allongement et durée de vie) comme cela avait été proposé par Lemaire et
Chapman (1996). Cependant, nos résultats permettent de mettre en évidence I’effet important
que jouent les variables d’état du peuplement végétal sur la morphogenese des plantes. Ainsi.
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dans le schéma du modele de Lemaire et Chapman (1996) il est indispensable de tenir compte
de la plasticité morphogénétique des espéces en réponse aux modifications de la structure
du couvert végétal (Indice Foliaire, Biomasse ou/et Hauteur d’Herbe). Ainsi, comme nous
I’avons montré, selon les especes, les effets de la hauteur de I'herbe sur les vitesses
d’allongement et d’apparition des feuilles peuvent engendrer des différences importantes de
tailles finales des feuilles et du nombre de feuilles par talle ce qui crée donc une boucle de
rétroaction entre morphogenése et structure du couvert végétal qui pourrait &tre I'un des
moteurs de la dynamique de végétation des communautés végétales paturées. I faut
cependant noter a cet égard que notre étude, exclusivement concentrée sur I’échelle de la talle
individuelle, n’a absolument pas pris en compte la dynamique de la population de talle qui
est I’'un des éléments essentiels de la dynamique de végétation. Nous reviendrons sur ce point
dans la suite de la discussion lorsque nous aborderons le probléme du passage de 1’échelle
d’étude de la talle individuelle a 1’échelle d’étude du couvert végétal dans le cas des
communautés végétales plurispécifiques.

Une autre conclusion importante qui peut étre tirée de cette étude est la confirmation du rdle
essentiel que joue la durée de vie des feuilles de chacune des espéces. Cette caractéristique
morphogénétique semble assez précisément « génétiquement » programmée, et elle définit en
réalité le décalage temporel qu’il y a entre une variation de flux de croissance et son effet
ultérieur sur le flux de sénescence. La connaissance de cette variable permet donc de
construire un véritable modéle de dynamique de tissus foliaires en définissant des
compartiments successifs correspondant aux différentes catégories de feuilles et de calculer
les temps de résidence d’un certain nombre d’éléments tels que C, N ou P afin de représenter
la dynamique de ces éléments au sein d’un écosystéme. La tentative de modélisation que nous
avons effectuée sur la base des éléments de longueur des tissus foliaires pourrait fournir la
base d’un tel modele. Cela nous a permis également d’élargir la vision trés restrictive que
nous avions de la démographie foliaire a partir de I’étude quasi exclusive des espéces
cespiteuses des régions tempérées (Lolium perenne, Lolium multiflorum et Festuca
arundinacea) pour lesquelles I’équilibre démographique foliaire est presque toujours établi.
La prise en compte des especes C4 cespiteuses (Paspalum dilatatum) et stoloniféres (Cynodon
dactylon) pour lesquelles 1’équilibre démographique foliaire n’est atteint que trés tardivement,
nous a fait prendre conscience qu’en milieu naturel a température fluctuante, il pouvait y avoir
des décalages temporels trés importants entre les flux de croissance et les flux de sénescence
de tissus foliaires, et que ceci devait avoir une incidence trés importante sur 1’otpimisation de
la conduite du paturage aux différentes saisons pour les communautés végétales a flore
complexe.

En conclusion, cette étude a permis de confirmer sur un nombre plus diversifié d’especes les
bases générales du modéle de Lemaire et Chapman (1996) qui sont représentées dans la
Figure I-1. Notamment, notre étude a pu analyser le couplage entre flux de croissance et
flux de sénescence de tissus foliaires et fournir les bases d’une modélisation s’appuyant a la
fois sur une analyse de la démographie des feuilles, et sur le déterminisme de leur taille
finale qui permet de quantifier la dynamique du systéme a 1’échelle de la talle individuelle
«moyenne » en ’absence de défoliation par I’animal. Dans cette analyse, la température
apparait €tre le moteur essentiel de la vitesse de circulation des éléments de tissus foliaires
dans le systéme ce qui détermine en sortie les deux flux de croissance et de sénescence ainsi
que le décalage temporel existant entre eux . Ce modele conceptuel peut donc fournir la base
pour V’analyse des perturbations que la défoliation et le prélévement des tissus foliaires
exercés par I’animal impose au systéme.
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Figure VI-1. Influence de ’état du couvert végétal sur les flux de croissance ( __ ),

sénescence (...) et croissance nette (---) pour une prairie de ray-grass pérenne et tréfle blanc
en condition de paturage continuée. (d’apreés Bircham and Hodgson 1993)
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VI- 22 L’effet du chargement sur les modalités de défoliation des talles individuelles et le
prélévement de tissus foliaires par I’animal ; conséquences sur ’efficience du paturage

Les résultats obtenus dans le Chapitre IV ont permis de confirmer I’hypothése générale qui
avait été formulée par Mazzanti et Lemaire (1994), a savoir que, en systeme de paturage
continu, lorsque 1’on impose le maintien d’un état stable du couvert végétal (hauteur d’herbe
ou Indice Foliaire constant) la proportion des tissus foliaires produits sur une talle et qui
échappent 2 la sénescence du fait du prélévement par les animaux dépend essentiellement du
chargement animal instantané. La chaine de causalité explicative de cette relation semble
maintenant assez bien établie et a pu étre extrapolée a différentes espéces et a des conditions
de croissance assez diverses.

Ainsi nous avons pu confirmer que la probabilité de défoliation d’une feuille individuelle
entre le moment ot elle apparait sur une talle et le moment ou elle rentre en sénescence
dépend essentiellement du chargement animal qui est imposé a la prairie pendant cette méme
période. Si I’on admet que 'intensité avec laquelle une feuille est défoliée est indépendante
du chargement animal il est possible de déterminer a 1’échelle de la feuille, la proportion des
tissus qui sont prélevés par 1’animal et la proportion qui retourne au sol sous forme de litiere.
L’analyse que nous avons faite montre que cette proportion qui détermine en réalité
Pefficience d’utilisation de I’herbe par ’animal dépend essentiellement du chargement
animal et de la durée de vie des feuilles de chaque espéce.

Cet effet du chargement qui avait été mis en lumiére par Mazzanti et Lemaire (1994) en
comparant des prairies de fétuque élevée avec différents niveaux de nutrition azotée a été
confirmé sur d’autres especes par I’expérimentation de Rodriguez Palma (1998). Nos propres
résultats permettent d’étendre D'interprétation de cet effet du chargement au cas de
I’augmentation de la croissance d’herbe sous l’effet des variations saisonniéres de
température. Comme dans le cas de I’apport d’azote, toute augmentation de croissance de
I’herbe, consécutive a une augmentation de la température au printemps, se traduit par une
augmentation du chargement animal nécessaire pour maintenir constante la biomasse, 1'Indice
Foliaire ou/et la hauteur du couvert végétal. C’est cette augmentation de chargement, qui
augmente la proportion du flux de croissance d’herbe, qui est effectivement consommée par
I’animal. Il en résulte donc une augmentation plus que proportionnelle de la consommation
d’herbe par I’animal, assurant ainsi une plus grande efficacité au systeme.

Il est important ici de montrer en quoi la confirmation et la généralisation de ce modele
d’interprétation de ’effet conjugué de la croissance d’herbe et du chargement animal permet
de reconsidérer les effets classiquement observés des variables d’états (hauteur d’herbe et/ou
Indice Foliaire) sur les flux de croissance et de sénescence des prairies paturées en continu
tels qu’ils ont été synthétisés dans le modele de Bircham et Hodgson (1983). En effet dans ce
modele, tel qu’il est représenté dans la Figure VI-1, il a été établi des relations empiriques
entre la croissance brute et la sénescence et les états du couvert végétal (hauteur ou/et Indice
Foliaire) sur la base de nombreux résultats expérimentaux dans lesquels les variations de
hauteur d’herbe entre traitements étaient obtenues par des modifications du chargement
animal. C’est en effet exactement le méme protocole expérimental que nous avons utilisé dans
cette étude. Cependant, ’analyse détaillée que nous avons réalisée et le modéle conceptuel
d’interprétation que nous avons donné de nos résultats permettent de proposer une
interprétation plus générale de ces courbes.

Dans le modele de Bircham et Hodgson tel qu’il est schématisé dans la Figure VI-1, il est
clair que la forme asymptotique de la relation entre le flux de croissance brute et la hauteur
d’herbe (ou I'Indice Foliaire) correspond & une réalité physiologique traduisant a la fois la
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(a) Représentation du décalage temporel entre le flux de croissance et le flux de sénescence.
Ce diagramme met en évidence, en conditions de croissances fluctuantes, des périodes
d’équilibre stationnaire (3), des périodes de bilan positif (1) et des périodes de bilan négatif

2).

(b) En absence de prélévements par I’animal (chargement = 0) le flux de croissance augmente

asymptotiquement avec 1’Indice Foliaire du couvert végétal et le flux de sénescence suit une
loi similaire (3) ou bien supérieure ou inférieure selon la période considérée (1) ou (2).




97

réponse de la photosynthese nette du couvert végétal a I'Indice Foliaire (Parsons et al., 1988)
et les phénomenes de compensation morphogénétique entre élongation foliaire et densité de
talles (Mazzanti et Lemaire, 1994). La variable pertinente du couvert végétal qui détermine
I'importance du flux de croissance, compte tenu d’un contexte environnemental donné
(température, rayonnement, nutrition N...) est donc bien I'Indice Foliaire et la relation
générale proposée par Bircham et Hodgson correspond bien a une représentation de type
« mécaniste ».

Par contre, le statut de la relation linéaire entre le flux de sénescence et les variables d’état,
hauteur ou/et Indice Foliaire, n’est pas de méme nature. En effet, comme nous I’avons montré
dans notre étude, en 1’absence des animaux, le flux de sénescence devrait peu ou prou suivre
une cinétique similaire au flux de croissance. Si la population de talles est en équilibre
démographique foliaire et si les fluctuations de température restent faibles, ainsi que cela est
représenté dans la Figure VI-2, le flux de sénescence devrait étre plus ou moins homothétique
du flux de croissance, la différence en valeur absolue étant dfi au décalage temporel existant
entre ces deux dynamiques. Si I’on considére que les variables d’état du couvert végétal sont
bien les variables causales qui déterminent I’intensité du flux de sénescence, il est alors
difficile d’expliquer la relation linéaire obtenue par Bircham et Hodgson (1983). En réalité,
comme nous ’avons montré dans notre étude, le flux de sénescence foliaire observé en
condition de paturage représente la proportion des tissus foliaires qui n’ont pas été prélevés
par I’animal et qui ont pu poursuivre jusqu’a leur terme leur programme morphogénétique. En
réalité, dans le schéma de Bircham et Hodgson, comme cela est expliqué dans le diagramme
de la Figure VI-2 il y a confusion d’effet entre la hauteur d’herbe et le chargement. Ceci
permet de renverser la chalne de causalité : ce n’est pas parce que la sénescence est accélérée
lorsque que l’on maintient une hauteur d’herbe élevée que l’on obtient un niveau de
consommation limité et une efficience faible d’utilisation de 1’herbe, mais ¢’est la nécessité de
diminuer le chargement pour maintenir une hauteur d’herbe élevée qui en diminuant la
consommation d’herbe détermine en conséquence 1’augmentation de la part relative de la
sénescence.

I est bien entendu trés difficile de manipuler la hauteur d’herbe ou I’Indice Foliaire d’un
couvert végétal paturé en continu par d’autres voies que par une manipulation du chargement
animal, et cette confusion d’effet entre variable d’état du couvert et chargement sera toujours
présente dans !’interprétation des résultats obtenus sur les études de gestion du paturage. Il
nous semble cependant essentiel d’avoir toujours présent a ’esprit la chaine de causalité
explicative afin de donner linterprétation la plus générale possible aux résultats
expérimentaux. A cet égard, le concept de croissance nette, qui représente le bilan entre les
deux flux de croissance brute et de sénescence, nous parait assez délicat a manipuler du fait
qu’il suggere qu’il s’agit de la quantité d’herbe que les animaux ont la possibilité de
consommer, alors qu’il s’agit au contraire de la résultante entre un flux de croissance brut
qui est déterminé par les conditions environnementales et les variables d’état du couvert
végétal et un flux de consommation qui lui dépend essentiellement du chargement animal.
La coincidence entre la croissance nette et la consommation d’herbe par les animaux n’est
réalisée que dans le cas trés particulier d’un état stationnaire qui ne correspond pas a la réalité
des systemes de paturage pour lesquels les possibilités d’ajustement du chargement au cours
de 1’année restent limités et qui sont constamment soumis & de fortes fluctuations des
conditions environnementales qui déterminent la croissance de ’herbe.

Le modele d’interprétation que nous avons proposé permet donc d’élargir 1a base conceptuelle
qui avait été précédemment établies par Bircham et Hodgson (1983) en permettant d’inclure
le chargement animal, de maniére explicite et indépendamment des variables d’état du couvert
végétal, comme variable explicative de la distribution relative des flux de sénescence et de
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(c) En présence des animaux lorsque les augmentations de la hauteur de I’herbe sont obtenues

par une diminution du chargement, conformément au modele de Bircham et Hodgson (1983),
on obtient une relation linéaire entre la sénescence observée et la hauteur de ’herbe.

(d) La différence entre la sénescence observée dans ces conditions et la sénescence potentielle
qui se serait exprimée en absence des animaux (courbes de la figure b) correspond 2 la

consommation de I’herbe que les animaux devrait avoir réalisée pour maintenir 1’Indice

Foliaire constant donc maintenir le potentiel de croissance du couvert végétal.
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consommation des tissus foliaires qui conditionne 1’efficacité des systémes paturés. Ceci
devrait permettre de proposer ultérieurement des modeles de gestion pour I’optimisation du
paturage, qui prennent en compte simultanément les deux types de variables essentielles de
pilotage : P’Indice Foliaire de la prairie pour optimiser la croissance de I'herbe, et le
chargement animal pour optimiser son utilisation.

VI- 23 Passage de ’échelle de la talle individuelle a I’échelle du couvert végétal

Notre travail a été exclusivement concentré sur 1’étude du déterminisme des flux de tissus
foliaires & I’échelle des unités végétatives de base que sont les talles individuelles. Le
changement d’échelle qui consiste a extrapoler ces flux a I’échelle du couvert végétal et de la
communauté requiert de nombreuses études complémentaires qui n’ont pas été abordées dans
le cadre de ce travail. A ce titre, la tentative qui a été faite dans le Chapitre V de faire des
estimations de flux de tissus foliaires a 1’échelle du métre carré de sol se heurte a un certain
nombre d’approximations. '

La premicre approximation qui a été faite est celle d’une répartition homogene des masses de
tissus sur toute la longueur de la feuille. Nous avons déja signalé ce probleme dans la
présentation des résultats. La prise en compte explicite de la géométrie des feuilles en trois
dimensions basée sur un certain nombre de caractérisations « morphométriques» des
différentes espéces nous permettrait de combler aisément cette lacune.

Plus difficile & résoudre est I’absence de toute investigation sur la dynamique saisonniére de
tallage des différentes especes. En effet 1’extrapolation des flux de tissus calculés a 1’échelle
de la talle individuelle « moyenne » a I’ensemble des populations de talles de la méme espece
pose un double probléme. Premic¢rement il est nécessaire d’avoir une idée de la
représentativité de la population de « talles moyennes » qui a été baguée & un moment donné
et sur laquelle les mesures de flux ont été réalisées par rapport a2 la dynamique de
renouvellement de la population totale de talles présentes sur la prairie. En effet , il serait
indispensable pour cela d’établir les lois de la morphogenese pour les différentes classes
d’age des talles pour prendre en compte d’éventuels et trés probables effets
« ontogénétiques » sur les vitesses d’apparition et d’allongement.des feuilles, et pourquoi pas
sur les durées de vie. Nous avons fait implicitement I’hypothése d’une « uniformité » de
fonctionnement de toute la population de talles, qui si elle n’était pas respectée, pourrait
induire de fortes distorsions dans les extrapolations que nous avons faites. Deuxiémement,
lorsque l’on veut prendre en compte le fonctionnement d’une prairie plurispécifique
caractérisée par une forte hétérogénéité spatiale, il devient indispensable de se donner les
moyens de quantifier cette hétérogénéité et d’en caractériser la structure afin d’optimiser
I’échantillonnage des individus. De plus, la détermination de variables moyennes caractérisant
la structure du couvert végétal, n’a plus grand sens lorsque 1’on aborde des couverts
hétérogenes qui doivent €tre caractérisés par la distribution spatiale des variables locales.

Cependant, malgré cette limitation importante, I’étude de la sélectivité entre especes exercée
au paturage par les animaux, que nous avons réalisée dans la deuxieéme partie du Chapitre IV,
a permis de montrer que lorsque les espéces représentaient une abondance relative supérieure
a 10 ou 15% de la biomasse totale offerte aux animaux, il ne semblait pas y avoir de
« préférence » ou de « refus » de ces especes par les animaux. Par contre lorsque ces mémes
espéces sont peu abondantes, elles sont défoli€ées moins fréquemment que ne laisserait
supposer leur fréquence relative au sein de la communauté végétale. Ce qui parait important
dans notre étude c’est le fait que le niveau de sélectivité que les animaux exercent vis a vis
d’une espéce a une période donnée, ne semble pas toujours dépendre de caractéristiques
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permanentes propres a ’espéce, mais plutdt de son abondance spécifique au sein du couvert
végétal. Au dela de cette constatation importante, notre étude ne permet pas de donner une
interprétation explicative a cette observation. Seules des analyses de la structure spatiale et
horizontale du couvert végétal et des arrangements entre les différentes espéces pourraient
permettre d’aborder ce phénomeéne complexe.

Nous sommes donc tout a fait conscients des limites de 1’exercice que nous avons effectué
dans le Chapitre V. Des études spécifiques mettant en oeuvre des techniques d’analyse de
statistiques spatiales devraient étre entreprises sur ce type de couvert pour pouvoir aller plus
loin dans ce type d’extrapolation en apportant les bases d’une description dynamique de
I’hétérogénéité des mosaiques de végétation. De plus, les analyses que nous avons réalisées
sur la dynamique de défoliation des talles individuelles n’ont été interprétées que sur la base
d’une approche « probabiliste » moyenne. L’échantillon de talles baguées sur lequel nous
avons réalisé les observations de fréquence et d’intensité de défoliations a été réparti de
maniére totalement «aveugle» et aléatoire sur la totalit¢ de la surface des différentes
parcelles. La seule exploitation possible de ces données a donc été la détermination de la
probabilité d’événements « moyens ». Or une prise en compte a priori de I’hétérogénéité
horizontale de la prairie aurait permis une structuration spatiale des probabilités d’événements
de défoliations observées. Bien entendu, la mise en oeuvre de ces méthodologies est tres
lourde et ne pouvait pas étre envisagée dans le cadre de cette thése. Cependant si ’on veut
poursuivre 1’étude du fonctionnement de ce type de communauté végétale paturée et
déboucher véritablement sur des modéles de dynamique de végétation, il sera indispensable
de maitriser ces méthodes.

VI-3 Retour a la problématique initiale concernant la gestion du paturage
dans les prairies naturelles de la Pampa Humide

Nos résultats permettent de montrer que dans les conditions naturelles de 1a Pampa Humide,
la température hivernale n’est pas le seul facteur limitant de la croissance d’un certain nombre
d’especes. Les réponses importantes a la température de 1’allongement foliaire de la plupart
des especes recouvrent en réalité deux effets qui sont confondus. D’une part, un effet direct
bien connu de la température sur la morphogenése des différentes espéces, et d’autre part une
évolution « saisonniére » de la fourniture d’azote (et de phosphore) qui suit 1I’évolution des
températures au cours du printemps. Les résultats de Rodriguez Palma (1998) ont permis de
montrer qu’un apport de 50 ou de 100 kg d’azote par hectare en fin d’automne, pouvait se
traduire par un doublement, voir un triplement du chargement animal pendant ’hiver et le
printemps. Or, nos propres données et le modele d’interprétation que nous avons développé
montre que la faible croissance de I’herbe pendant 1’hiver, qui impose un chargement animal
trés faible, ne permet de consommer que de 10 & 20% au maximum des tissus foliaires
produits. Si I’on veut maximiser la croissance pendant cette période en maintenant un Indice
Foliaire élevé, ce ne peut €tre qu’en diminuant le chargement ce qui diminue encore
davantage D'efficacité du systéme. Si ’on veut maximiser la consommation d’herbe en
augmentant le nombre d’animaux, c’est au détriment de la croissance et cela conduit & une
surexploitation des especes a croissance hivernale dont I’abondance a tendance & diminuer, ce
qui conduit a «aggraver » la dégradation de ces prairies. Pour sortir de cette « impasse » il
semble bien, d’apres nos résultats, qu’une accélération de la croissance de 1’herbe pendant la
période hivernale devrait permettre une augmentation tres substantielle du chargement, ce qui
se traduirait par une réduction importante de la proportion de tissus foliaires qui échappent &
I’animal. Les études menées par ailleurs par Fernandez Grecco et al. (1995) et Lattanzi (1998)
montrent que la plupart des especes réagit trés fortement a un apport d’azote hivernal et donc
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que ’augmentation de chargement permis par un apport méme limité d’azote peut €tre tres
importante.

De plus, comme le montre trés clairement 1’analyse de nos résultats, le supplément de
chargement animal qui résulterait d’une telle pratique permettrait d’améliorer sensiblement
I’efficience de consommation de I’herbe aux autres saisons et contribuer ainsi a une efficacité
globale du systeme de paturage trés nettement accrue. Cette interprétation reste bien entendu
encore sous la forme d’une hypothése et il s’agira dans la poursuite de ce travail de vérifier
que I’effet bénéfique attendu d’une telle pratique est réel, aussi bien dans le court terme sur la
productivité animale et I'efficacité du paturage, que dans le moyen et long terme sur la
dynamique de la végétation et la durabilité des communautés végétales.
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RESUME en frangais

Les effets de 1’état du couvert végétal (hauteur d’herbe et Indice Foliaire) et du chargement animal sur la
croissance et la sénescence des tissus foliaires et leur consommation par les animaux ont été étudiés sur trois
espéces représentatives des communautés végétales paturées de la Pampa Humide en Argentine, Lolium
multiflorum, Paspalum dilatatum et Cynodon dactylon.Cette étude a été conduite en conditions naturelles, en
paturage continu avec des génisses.

Les résultats montrent que la taille finale des feuilles (FLL) et le nombre maximum de feuilles vivantes par talle
(NLL) peuvent étre prédites par les lois de réponse de la morphogenése foliaire a la température. Cependant, ces
deux variables dépendent également de 1'état du couvert végétal qui influence la vitesse d’apparition des feuilles
(LAR). En situation de changement progressif saisonnier de la température les dynamiques de croissance et de
sénescence foliaires sont apparues décalées.

Les résultats confirment que la probabilité pour une feuille d’étre défoliée avant sa sénescence est directement
dépendante de la durée de vie des feuilles (LLS) et du chargement animal. L’absence de sélectivité marquée de
’animal vis a vis des espéces les plus abondantes permet de généraliser ce résultat a I’échelle de la communauté
végétale. Enfin, ce travail confirme que toute augmentation de la vitesse de croissance de I’herbe, entrainant une
augmentation du chargement animal se traduit par une augmentation importante de 1’efficience d’utilisation de
I’herbe produite par les animaux.

TITRE en anglais
Analysis of the dynamics of leaf morphogenesis and the pattern of defoliation of several grass species in a natural
grassland community of the humid Pampa (Argentina) submitted to continuous stocking by cattle.

RESUME en anglais

The effect of sward state and stocking rate upon leaf growth, senescence and consumption rates per tiller and
upon the efficiency of herbage utilization in Lolium multiflorum (C3 annual grass), Paspalum dilatatum and
Cynodon dactylon (C4 perennial grasses) within a native grassland continuously grazed by cattle under natural
mineral and hydric conditions was analyzed. Data of two complementary studies, one on leaf morphogenesis and
the other on the effect of N fertilization on the dynamics of herbage growth and utilization, are also presented.
Results demonstrated that leaf length (LL) and number of living leaves (NLL) per tiller can be adequately
predicted by the association between leaf morphogenesis dynamics and temperature. However, canopy
structure modified leaf appearance as well as LL and NLL, the consideration of this plastic response being
postulated as central to extend morphogenetic models of leaf growth to field conditions.

Growth and senescence rates were generally not linked along the experimental cycle, this phenomena being
particularly marked in the C4 grasses. The importance of such dynamics to optimize the defoliation regime in
complex plant communities under fluctuating temperatures is discussed.

Results confirm that while the probability of defoliation (PDf) during the leaf life span (LLS) depends on
stocking rate, the intensity of each defoliation is relatively constant. This supports that PDf and LLS constitute
the main components that define the leaf proportion that will senesce and, hence, the efficiency of herbage
utilization. Species selectivity analysis suggests that defoliation pattern results can be general to a wide range of
species abundance.

Evidences are presented on the positive effect of herbage growth increase upon the carrying capacity and the
efficiency of herbage utilization. On this basis, the role of LAI and stocking rate as determinants of leaf tissue
flows dynamics under continuous grazing are discussed.

DISCIPLINE
Sciences agronomiques

MOTS-CLES

paturage continu, défoliation, morphogenése, flux de tissus foliaires, prairie, graminées C3/C4, efficience
d’utilisation de I’herbe, Lolium multiflorum, Paspalum dilatatum, Cynodon dactylon
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