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RESUME :

Le conseil technique pour la gestion des prairies semi naturelles se heurte depuis longtemps a la
difficulté de mise en ceuvre des méthodes de diagnostic génériques basées sur I’étude floristique de la
végétation. Trés consommatrices en temps, nécessitant une bonne connaissance en botanique et
difficilement généralisables, ces méthodes sont de fait peu appliquées par les conseillers agricoles.
Une méthode alternative, basée sur I’identification de groupes fonctionnels d'especes présentes dans la
prairie, permet une lecture différente de la végétation sans faire appel a une reconnaissance botanique
exhaustive. Les groupes fonctionnels constitués sont qualifiés de réponse ou d’effet selon qu’ils sont
établis en fonction de la réponse des espéces aux variations de facteurs du milieu ou de leur effet sur le
fonctionnement de I’écosysteme prairial. Des traits foliaires tels que la surface spécifique foliaire
(SSF), la teneur en matiére séche (TMS), et la durée de vie des feuilles (DVF) ont été proposés pour
classer les espéces selon leur stratégie de croissance, notamment en fonction de la disponibilité en
éléments minéraux. Cependant, leur relation avec les caractéristiques agronomiques définissant la
valeur d'usage des communautés n’a pas été étudiée.

L'application d'une telle démarche aux vegétations complexes nécessite en préalable une étude
approfondie au niveau des espéces. L'objectif de ce travail est d’évaluer la pertinence des traits
(particuliérement les traits foliaires) pour classer les especes selon leur stade de développement
phénologique, leur valeur nutritive et leur croissance. Dans ce but, une collection de 37 espéces (21
graminées et 16 dicotylédones dont 3 Iégumineuses) a été mise en place sur le site d’Auzeville, Centre
de Recherche du Toulouse. Ces espéces ont été semées en monoculture dans des minis parcelles
disposées en blocs aléatoires avec trois répétitions et deux niveaux d'azote (limitant et non limitant
pour la croissance). Elles n'ont subi aucune limitation en phosphore, potassium et eau.

L’étude menée sur les traits foliaires a montré que les valeurs de TMS et SSF varient selon les
périodes de mesures. Ces mémes traits et la DVF varient en réponse a la disponibilité en azote. La
TMS distingue trés significativement les graminées des dicotylédones en rosettes, contrairement a la
SSF et a la DVF. Malgré cette variabilité temporelle et cette plasticité en réponse a I’N dans les
valeurs des traits, le classement des espéces est resté conservé. Ces observations ont été confirmées
lorsque l'analyse a été conduite sur les seules graminées. Les données permettent de classer les
especes, notamment les graminées, pour chacun des trois traits foliaires caractérisant les stratégies de
croissance.

En ce qui concerne la phénologie des espéces, nous avons trouvé que le classement établi par la TMS a
été assez proche de celui établi pour la date de floraison et celle de début de maturation des graines et
que cette corrélation était particulierement élevée au stade de début d'allongement de tige chez les
graminées.

L'étude de la croissance comparée des graminées en conditions non limitantes a confirmé une
efficience de conversion du rayonnement solaire significativement plus élevée des especes ayant une
stratégie de capture. En outre, ces mémes espéces montrent une mise en place plus précoce de l'indice
foliaire, ont des valeurs supérieures de digestibilité de la matiére organique, des teneurs inférieures en
fibres et ses composantes, une DVF courte et une phénologie précoce.

En discussion, nous émettons I’hypothese selon laquelle I'extension de cette approche spécifique au
niveau de la communauté est possible. La seule connaissance de la TMS des graminées qui la
composent devrait alors nous renseigner sur sa phénologie, sa croissance et sa valeur nutritive. Dans
I'état présent de la recherche, le classement des espéces selon leur stratégie de croissance (constitution
et utilisation d’une base de données), ou bien la mesure des traits foliaires in situ pourrait étre un outil
simple permettant de classer les communautés prairiales selon leur valeur d’usage, outre selon leur
position dans un gradient écologique.
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ABSTRACT:

Technical advising in management of native meadows deal for a long time with the
difficulty of stake in work of the generic methods of diagnosis based on the floristic study of
plant communities. Time consuming and needing botanical expertise these methods are
actually little applied by the farming consultants. An alternative method, based on the
identification of dominant plant functional types (TFPs) in the meadow, allows a simple
reading and diagnosis of the vegetation without appealing to botanic skills. TFPs can be
define response or effect groups of species established according respectively to the response
of the species towards gradients of environment factors or to their effect on the productive or
environmental functions of the meadow ecosystem. Leaf traits such as Specific Leaf Area
(SLA), Leaf Dry Matter Content (LDMC) and Leaf Life Span (LLS) have been proposed to
identify the growth strategy of species, principally according to their use of soil available
nutrients. However, their relation with the agronomic characteristics defining the value of use
of the communities has not been studied.

The application of this approach to riche species communities requires a preliminary
study at the species level. The objective of this work is to asses the relevance of the plant
traits (particularly the leaf traits) to classify the species according to their phenology, their
nutritive value and their growth. In this purpose, at the INRA research centre of Auzeville,
Toulouse mini plots of pure stands of 37 species (21 grasses and 16 dicotyledonous which 3
legumes) were sowed in a 3 replicates split-split plot design in which the species and the level
of N availability were respectively the principal and the secondary factors. N treatments were
considered as levels of N availability limiting or not limiting the grass growth. Levels of
phosphorous, potassium and water were not limiting during the experimental time.

Contrarily to SLA and LLS, the LDMC allows separating grasses from the others
species. Values of LDMC and SLA vary according to the periods of measures. These same
traits and the LLS vary in response to the availability in nitrogen. In spite of the temporal
variability and the plasticity of trait values in response to N availability, the rank of the
species remained similar for every of three leaf traits characterizing the strategies of growth.
These observations were also observed when the analysis was only done on the grass
populations.

As regards the phenology of the species, the classification established by the LDMC was
closer to that established by the flowering stage, the seed ripening stage and principally the
start of the stem elongation.

The comparative study of grass growth under not limiting conditions confirmed an
efficiency of conversion of the radiation significantly higher in species having a resource
capture strategy. These species show an earlier development of the leaf area index, higher
values of the digestibility of the organic matter, lower contents in fibbers and its components,
shorter LLS and an earlier phenology.

A discussion on the possibility to extent this specific approach at the level of the
community is done. The only knowledge of the LDMC of grasses populations (measured or
provided by a traits data-base) inform about the phenology, the growth and the nutritive value
of the community an it could be used to asses meadow and grassland value of uses.
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Chapitre | - INTRODUCTION GENERALE

Importance des prairies permanentes et
problématiques de leur gestion :

En France, les prairies naturelles ou semi naturelles de longue durée revétent une

importance particuliére. Ces végétations représentent 70% de la surface fourragére totale

(d’apres AGRESTE 1999). Outre, leur r6le pour alimenter les herbivores domestiques, elles

ont différentes fonctions :

1)

2)

3)

Elles constituent un patrimoine génétique de par la diversité des espéces présentes.
Outre son intérét strictement écologique, la diversité des espéces peut étre un atout pour
permettre des évolutions de la composition botanique des prairies au sein d’une petite
région en fonction des caractéristiques agronomiques ou environnementales recherchées
[Duru et al., 1998].

De par leur distribution spatiale, ou bien par leur association avec d’autres usages du sol
(grandes cultures, foréts), les prairies contribuent a la définition de caractéristiques du
paysage [Di Piedro & Balent, 1997] dont certaines peuvent étre recherchées ou au
contraire évitées. Cette distribution résulte le plus souvent de logiques individuelles
d’utilisation de I’espace qui toutefois peuvent étre coordonnées et orientées dans le

cadre d’opérations d’aménagement (parcs naturels,...).

Enfin, elles ont connu un regain d’intérét comme conséquence des événements qui ont
atteint la santé publique (exemple, la crise de la vache folle) et de la demande sociale
pour des produits "naturels” qui I’a suivie, avec comme conséquence un regain d’interét

pour ces couverts porteurs d’une image "nature”.

Face a ce regain d’importance, il est nécessaire de mettre au point des outils de gestion

génériques et simples d’emploi pour optimiser cette ressource et entretenir au mieux le

paysage.

Du point de vue agronomique, il s’agit de disposer d’une ressource en quantité et

qualité donnée (nature des espéces, digestibilité) au moment voulu, mais les exigences quant a
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ce niveau varient beaucoup selon les systemes d’élevage et les périodes de I’année. Il en
résulte une diversité de fonction des prairies, souvent au sein d’une méme exploitation
agricole. Cette diversité de fonctions est permise par des prairies présentant des
caractéristiques différentes. Il s’avére toujours difficile de gérer des couverts a flore
complexe. C’est pourquoi, les besoins d’outils /de méthodes, permettant un diagnostic
agronomique et proposant des mesures de gestion adaptées aux objectifs recherchés, se font
sentir aussi bien chez les éleveurs que chez les conseillers agricoles [Bellon et al., 1999].
Dans le contexte actuel de I’agriculture, il est fréquent que les éleveurs cherchent a optimiser
I’utilisation de la végétation soit en maintenant les caractéristiques, soit en les changeant via
les pratiques agricoles. Selon le cas, les objectifs peuvent consister, par exemple, a intensifier
la production de telle parcelle ou au contraire a I’extensifier. La réussite de ces modifications
demande des bonnes connaissances des facteurs de variations des caractéristiques
agronomiques' des végétations prairiales [Scehovic, 1979 ; Jeangros et al., 2001], cela
constitue I’étape essentielle dans la conception d’itinéraires techniques bien adaptés a chaque

type de situation (i.e., maintien ou changement d’une valeur d’usage? donnée).

Cependant, les recherches menées sur I’analyse des caractéristiques agronomiques des
prairies ont été jusqu’au présent conduites surtout pour des prairies mono spécifiques a base
d’especes sélectionnées. Par exemple : la qualité des fourrages (composition chimique,
digestibilité) est assez bien connue pour les especes fourragéres cultivées [Demarquilly,
1989], sélectionnées par I'nomme. Par contre, I’étude des prairies plurispécifiques est plus
récente. En fait, peu de données sont disponibles pour les espéces qui constituent les prairies
naturelles. Ces especes correspondent a un plus grand nombre de familles botaniques que les
especes sélectionnées, et dans le cas des graminées a un nombre de genres bien plus important
gue ceux concernés par les programmes de sélection. Ces prairies, de par leur diversité
d’espéces, peuvent présenter un atout dans des systémes ou des fonctions® variées de la

ressource sont recherchées. Leur gestion par le choix des itinéraires techniques (e.g.,

! Les caractéristiques agronomiques des prairies sont des propriétés du couvert ayant sens par rapport a son
utilisation dans I’alimentation des herbivores : la digestibilité, la masse volumique, la souplesse d’exploitation le
rapport feuilles/tiges, la vitesse de croissance, I’accumulation de biomasse,...etc.

2 Ensemble des caractéristiques de la végétation lui permettant de remplir une fonction donnée [Jeannin et al.,
1991].

3 La fonction de parcelle d’aprés Bellon et al. [1999] permet de caractériser le role attendu d’elle (faire du foin,
du péturage de plein printemps ou d’automne...).
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défoliation et fertilisation) peut permettre des évolutions de la composition botanique et par
conséquent de la qualité de la ressource fourragére [Groot & Neuteboom, 1997] et des
périodes de production en fonction de I’usage recherché. Dans ce contexte, la conduite des
prairies a pour objectif de conserver, de modifier ou d’éviter une végétation et des
caracteéristiques associées afin d’obtenir des types de prairie correspondant aux besoins des

élevages.

Il. Les outils* existants pour évaluer la valeur

agronomique des prairies et leurs limites :

Les caractéristiques agronomiques de la végetation qui permettent de définir leurs
valeurs d’usage sont difficilement estimables a partir de la connaissance de la seule
composition botanique des communautés. Différentes méthodes de caractérisation de la
végétation sont basées sur une notation® des espéces et de leur abondance. Des applications
agronomiques issues de ces méthodes ont été mises au point. Elles permettent de calculer la
valeur pastorale® (VP) pour estimer un chargement animal annuel supposé adapté a la flore,
elle-méme étant adaptée au milieu [Daget & Poissonnet, 1971 ; Plantureux et al., 1992]. Outre
le fait que les notations d’espéces peuvent étre contestées, cette notation intégre sans
hiérarchie la production de biomasse, la qualité de cette biomasse et I’appétibilité [Duru,
1997a]. Cette méthode a cependant été largement utilisée dans les études agroécologiques
[Loiseau, 1983 ; Balent & Duru, 1984 ; Dorioz & Party, 1987].

* Le mot « outil », objet fabriqué qui sert a faire un travail (Dictionnaire Robert), fait d’aprés Cerf & Meynard,
[2004] simultanément référence : i) a un support matériel, qui peut étre par exemple un logiciel, une réglette, un
analyseur, un kit de détection de maladie ou un piége a insectes...,

ii) aux procédures de recueil des informations ou des échantillons de plantes ou de sol qui alimentent le logiciel,
la réglette, le kit, I’analyse...,

iii) et aux régles d’interprétation du résultat de la mesure et d’agrégation des informations, qui participent trés
largement & la fiabilité de I’outil.

5 Les espéces ont été notées a partir d’indices prenant en compte empiriquement la production de biomasse
aérienne attendue et sa valeur présumée (digestibilité) pour I’alimentation des animaux [De Boer, 1954 ;
Andries, 1956 ; Delpech, 1960].

® Pour calculer la valeur pastorale d’un herbage, on évalue en premier lieu les contributions des diverses espéces,
puis elles sont multipliées par les indices spécifiques correspondants ; les valeurs obtenues sont additionnées et
exprimées sur 100. Pour plus d’informations voir Annexe-1.
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Balent et al. [1997] ont modélisé les relations entre la disponibilité des éléments
minéraux et I’intensité d’utilisation de la végeétation d’une part et les caractéristiques de la
végétation d’autre part en effectuant des relevés botaniques de 70 parcelles de la vallée d’Oo
(Pyrénees Centrales). Un classement relatif des différentes especes prairiales (environ 200), a
été realise en fonction de leur gamme d’habitats ainsi définis. Les méthodes statistiques
utilisées (AFC, Analyse Factorielle de Correspondance) pour classer les especes et définir
leurs optimums écologiques, permettent parallelement de positionner les parcelles le long des
axes représentant chacun des deux facteurs a partir de la position de chacune des especes qui
composent la végétation et de son abondance. Ce modele, essentiellement qualitatif,
représente les trajectoires d’évolution possible de la composition botanique d’une parcelle a
plus ou moins long terme en fonction de son type d’utilisation (Figure 1). Le classement des
communautés obtenu est partiellement corrélé a la valeur pastorale déterminée par Daget et
Poissonnet [1971]. Bien que ce modéle montre les relations entre les pratiques agricoles et les

assemblages des espéces au sein des communautés il présente les limites suivantes :

o La mise en ceuvre sur le terrain de la méthode de diagnostic est relativement lourde et
demande beaucoup de temps pour la reconnaissance des espéces et I’estimation de
leur abondance relative. De plus, cet outil ne peut étre utilisé que par des conseillers.
Or, I’expérience montre que I’apprentissage de la reconnaissance taxonomique des
espéces est un véritable frein & I’utilisation et la diffusion d’une telle démarche [Cruz
et al., 2002a],

o Ce modele n’est pas généralisable au-dela de prairies de massifs montagneux
humides, du fait méme de son mode de construction : I’analyse de la végétation des
prairies d’une vallée des Pyrénées [Cruz et al., 2002a]. En outre, les prairies de la
vallée d’Oo étaient dans une situation particuliére d’équilibre dynamique de longue
durée entre pratiques agricoles et végétation. Cette situation ne semble pas
représentative des situations classiques d’exploitation de prairies naturelles ou le
modele de Balent [1987] ne fonctionnerait pas correctement [Cruz et al., 2002a],

o Cette approche ne fournie que tres peu d’éléments sur les caractéristiques

agronomiques des prairies et donc sur les potentialités d’utilisation.
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Fertilité
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00|

Partie du modele
non utilisable
pour le diagnostic

Champs abandonnés

f’falrlss permanentes

-1,0 -0,5 0,0 0,5 1,0
Intensité d'utilisation

Figure 4 : Une typologie des prairies perma-
nentes basée sur leur positionnement dans

le modele (Voir plus loin les relations entre
diagnostic floristigue et nutrition minérale).

Les points correspondent aux positions des

parcelles ayant servi a construire le référen-
tiel. Les valeurs pastorales utilisées pour
définir les limites entre les types de prairies
sont mentionnées en face des courbes vertes
qui les matérialisent.

Caractéristiques de chacun des types de
prairie.

T1 correspond aux prairies riches, trés

productives et trés fortement fertilisées

et utilisées.
Espéces dominantes: Ray-grass, Tréfle blanc,
Dactyle, Flantain lancéolé, Paturin commun,
Fissenlit...
T2 correspond a la majorité des prairies
anentes typiques ayant un bon niveau
de fertilité et une valorisation normale.
Espices dominantes: Dactyle, Tréfle blanc, Tréfle
violet, Agrostide, Flantain lancéolé, Houlque
laineuse, Paturin des prés, Pissenlit...
T3 correspond & un niveau moyen de la
fertilité des prairies. _
Espéces dominantes: Dactyle, Agrostide, Stellaire
graminée, Pissenlit, Plantain, Trefle blanc...
T4 correspond aux prairies pauvres
typiques a base de graminées peu produc-
tives et de plantes de pelouses séches.
Eepéces dominantes: Fétugue rouge, Agrostide,
Trefle blane, Sanguisorbe, Pimprenelle, Flouve,
Brize intermédiaire, ...
5 correspond aux formes ultimes de
dégradation de la végétation herbacée
avant l'envahissement par des ligneux.
Espéces dominantes: Fétuque rouge, Brachypode
pcrf::é. Origan, Serpolet, ahat des teinturiers,
Arbustes...

Figure 1 : Typologie des prairies permanentes basée sur leur positionnement dans le modele
[Balent et al., 1997].
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De nombreux résultats expérimentaux indiquent qu’il n’est généralement pas possible

d’établir une relation directe entre la végétation d’une prairie permanente (composition

floristiqgue ou composition de la biomasse) et ses caractéristiques agronomiques (production

de matiere seche ou qualité du fourrage). De multiples raisons expliquent ce fait [Plantureux
etal., 1992] :

La composition floristique d’une prairie ne change que rarement au cours de I’année
alors que la structure du couvert, la production nette de biomasse et surtout la qualité

du fourrage varient fortement dans le temps.

Pour une méme composition floristiqgue ou pour une méme structure du couvert, la
production de la prairie dépend des facteurs trophiques dont la disponibilité hydrique

et nutrition minérale, le rayonnement intercepté et la température.

En fait, les prairies permanentes présentent :

1.

Une flore complexe. Or, chaque espece prairiale est caractéristique d’une gamme
d’habitats représentant ses préeférences ecologiques, lesquelles sont fonction d’un
certain nombre de caractéristiques physiologiques, morphologiques et phénologiques
[Nelson & Moser, 1994 ; Duru et al., 1998]. Par conséquent, une description
taxonomique simple de la végétation n’apparait pas suffisante. Par contre, la
détermination de I’abondance relative des espéces constitue la premiere échelle de
diagnostic [Duru et al., 1998],

Le niveau de fertilité du milieu, avec le degré d’intensité d’utilisation de la prairie,
sont les facteurs déterminants de la dynamique de végétation des formations herbacées
naturelles de milieux humides de moyenne montagne [Balent & Duru, 1984 ; Balent,
1987]. La composition botanique des prairies differe selon qu’elles se situent dans des
milieux pauvres ou fertiles et qu’elles subissent une forte ou un faible pression
d’utilisation [Buxton & Fales, 1994]. Toute variation de ces deux facteurs entrainera
une modification de la composition botanique de la prairie qui, au-dela de la
préférence écologique de chaque espece, est la résultante des relations de compétition

entre les especes [Duru et al., 1998 ; Lemaire et al., 1999]. Ces relations sont
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fortement déterminées par I’adaptation morphologique, physiologique ou
démographique de chaque espece a la nouvelle situation. Ces changements concernent
d’abord les variations d’abondance des espéces, puis le recrutement de nouvelles

especes ou leur disparition [Loiseau, et al., 1998].

3. De plus, a I’échelle des systemes de production, une diversité d’usage au sein d’un
méme élevage en relation avec la diversité de fonctions nécessaires a I’alimentation du
bétail. Ces fonctions concernent la production d’herbe (qualité et quantité) pour un
usage immeédiat ou différé aussi que pour une utilisation systématique ou

occasionnelle, etc. [Duru et al., 2000],

La question centrale qui motive notre travail est la suivante : Comment et avec
quel(s) outil(s) peut-on predire les caractéristiques agronomiques des prairies
permanentes et comment peut-on les classer les unes par rapport aux autres ?. Cet(s)
outil(s) doit étre plus informatif, plus générique, et plus opérationnel que ceux
disponibles a I’heure actuelle, mais aussi plus simple a mettre en ceuvre. Pour toutes ces
raisons une nouvelle approche a été développée. Dans le cadre de la these, cette question est
traitée pour des especes prairiales issues de prairies naturelles. Autrement dit la communauté

n’est pas abordée dans le cadre de ce travail.
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I11. Une nouvelle approche : «les Types Fonctionnels de
Plantes (TFP)’ »

Une approche issue des travaux d’écologie, consistant en une lecture simplifiée et
fonctionnelle de la végétation, est développée depuis une dizaine d’années. Il s’agit de
construire une typologie des végetations via des regroupements des especes qui les
composent sur la base de types fonctionnels de plantes (TFP) ou encore appelée groupes
fonctionnels. Un TFP peut étre considéré comme un ensemble d’especes qui accomplissent
une fonction similaire dans I’écosysteme, sans forcément présenter de liens phylogénétiques
[Gitay & Noble, 1997] et qui peut étre caractérisés par un ou des traits biologiques communs.
Ces traits peuvent étre definis comme des caractéristiqgues biologiques des especes
(morphologiques, physiologiques, phénologiques, démographiques, etc.) constituant des

indicateurs de fonctionnement ou d’évolution.

Les groupes fonctionnels d’especes peuvent étre considérés comme des groupes
de réponse ou groupes d’effet [Mcintyre & Lavorel, 2001 ; Lavorel & Garnier, 2002]. Dans
le premier cas, ils rassemblent des espéces présentant une méme réponse aux variations des
facteurs du milieu ou des pratiques tels que la disponibilité en éléments minéraux et le mode
d’exploitation ; les traits qui permettent de les définir seront appelés traits de réponse. Dans
le second, les especes d’un méme groupe ont un effet similaire sur les processus de
I'écosysteme prairial et déterminent ses propriétés (la qualité et la quantité d'herbage dans
notre cas) et seront donc décrites par des traits d’effet.

La classification de la végétation en groupes d’especes, caractérisés par des traits
biologiques pertinents et communs dans une situation de production donnée, pourrait donc
permettre de trouver des solutions aux problémes révélés dans I’approche basée sur les relevés

botaniques.

" Un type fonctionnel est un ensemble d’espéces présentant des caractéristiques biologiques communes, leur
permettant d’accomplir des fonctions spécifiques dans I’écosysteme de fagon similaire [MClIntyre, 1999 ; Navas,
2000].
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Partant des deux facteurs identifiés comme majeur dans la dynamique de végétation
(i.e., fertilité du milieu et intensité d’utilisation), le regroupement des especes en fonction de
leurs stratégies d’acquisition des ressources (lumiere, eau et éléments minéraux) et
d’adaptation aux perturbations identifiées (ici essentiellement la défoliation) devrait aboutir
a:

1) Une caractérisation de la valeur agronomique des groupes fonctionnels par les valeurs
des trais [Duru et al., 2000],

2) Une lecture simplifiée de la végeétation des prairies naturelles: [’approche
taxonomique (niveau des especes) pourrait étre remplacée par I’approche fonctionnelle
(niveau stratégies). Le principal intérét de I’approche fonctionnelle vs taxonomique est
son caractere opérationnel pour I’analyse de végétations complexes [Diaz et al.,
1999a],

3) Une traduction des caractéristiques biologiques de la végétation en types de

fonctionnement,

4) Une meilleure compréhension de I’écologie des especes et des communautés prairiales
[Diaz et al., 1999a,b].

Dans la mesure ou il n'existe pas des TFP universels, leur détermination est
directement liée aux objectifs de I'¢tude [Mclintyre, 1999]. De plus, la pertinence de cette
approche dans le cadre de la gestion agronomique des prairies naturelles demande a
étre testée. En effet, dans ce contexte, les échelles spatiales, la végétation et les objectifs, sont
différents de ceux pour lesquels ce concept a €té initialement mobilisé, c’est a dire des
vegétations naturelles a la fois herbacée, arbustive et arborée au dela de tout objectif de
production. Or, dans une perspective agronomique, notre objectif est de construire une
methode générique de diagnostic et de gestion de la végétation appropriée pour
I’ensemble des prairies en milieu océanique ou montagnard tout en favorisant une

meilleure comprehension de I’écologie des espéces se limitant aux prairies herbacées. En
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outre, il convient de signaler que les gradients de fertilité des prairies naturelles ou semi
naturelles, ainsi que la diversité des formes de vie®, sont plus réduits que ceux traités par les
écologues [Reich et al., 1997] dans I'étude des milieux naturels. Ceci oblige a s’assurer de la
pertinence des traits choisis pour I’élaboration d’outils de diagnostic et gestion de la
végeétation.

Dans une optique de construction d’outils de diagnostic et de gestion de la végétation
des prairies naturelles sur la base des groupes fonctionnels, les traits utilisés doivent remplir
certaines conditions : ils doivent étre liés ou corrélés a des fonctions et avoir donc une valeur
informative sur le fonctionnement de la plante. Ils doivent classer les especes dans le méme
ordre sur tout le gradient de variation des facteurs agissant sur la dynamique de végétation.
Enfin, ils doivent étre corrélés aux caractéristiques agronomiques utilisées pour définir la
valeur d’usage. Un trait, qui satisfait a ces exigences, peut alors étre considéré comme un bon

marqueur biologique du fonctionnement des especes.

C’est pourquoi dans notre contexte nous devons tout d’abord identifier les traits des
espéces qui sont corrélés au niveau trophique et aux pratiques de défoliation. Sur le
terrain, il n’existe pas ou peu de situations de faible fertilité qui soient utilisées intensivement
par la défoliation ou au contraire de situations présentant une fertilité élevée et qui soient
utilisées d’une maniere extensive. Compte tenu de cette interdépendance des deux facteurs
(i.e., fertilité du milieu et intensité d’utilisation), nous avons choisi de mener une étude sur
une collection d’espéces, cultivées en conditions semi contrélées permettant de traiter la

fertilité® indépendamment de la défoliation. Ce dispositif expérimental servira a :

1)  Examiner I’existence et la nature des relations entre traits et caractéristiques

agronomiques.

® Nous entendons par forme de vie des regroupements d’espéces qui peuvent étre basés sur des critéres
taxonomiques (ex. Graminées), morphologiques (ex. Espéces en rosette) et physiologiques (ex. Especes
fixatrices de I'azote atmosphérique) ou mixtes.

° La disponibilité de I’azote est le seul facteur « trophique » concerné dans cette étude car il est I’élément nutritif
le plus limitant dans les prairies des Pyrénées. Par ailleurs, le sol du domaine de I’INRA d’Auzeville étant bien
pourvu en P et K permettait seulement I’étude des variations de N.
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2) La construction d’une base de données sur les traits biologiques et les
caractéristiques agronomiques. Or, dans le but de déterminer les réponses des especes
a un facteur donné en terme précis «valeurs référentielles », il est formellement

conseillé d’aprés Ingestad et Agren [1992, 1995] de suivre ce type d’expérimentation™.

Dans le chapitre Résultats et Discussions de ce document nous traiterons tout
d’abord des traits foliaires (i.e., La Surface Spécifique Foliaire « SSF», la Teneur en
Matiére Séche « TMS » et la Durée de Vie des Feuilles « DVF ») considérés comme de bons
indicateurs de la préférence des espéces par rapport & la fertilité de leur habitat'. La
variabilité de la valeur des traits lors de differentes périodes de mesure et lors des variations
dans la disponibilité en azote ainsi que la stabilité du classement des espéces base sur ces
traits seront détaillées dans la premiéere partie de chapitre résultats et discussion. Ces résultats
nous permettront de qualifier ces traits foliaires en tant que « traits de réponse ». Par la suite,
la phénologie des espéces, leur production de biomasse et leur qualité fourragere seront
analysées.

Les corrélations entre les caractéristiques agronomiques et les traits foliaires
permettront de qualifier ces derniers en tant que "traits d’effet”. Les caractéristiques
agronomiques concernées dans cette étude peuvent étre distinguées en deux catégories :

La premiére comprend les traits phénologiques (i.e., stade épi & 10 cm'?, dates de la

floraison et de début de maturation des graines). Compte tenu de I’importance agronomique
de ce type de traits notamment pour la planification de gestion des prairies, I’étude de leur
sensibilité a I’azote, de leurs degrés de corrélation avec les traits foliaires et le regroupement
d’especes sur des bases phénologiques constitue le cceur de la partie - 2 du chapitre Résultats

et Discussions. La deuxiéme catégorie, correspond a des variables reflétant la guantité et la

gualité de la_biomasse produite : La production (accumulation de biomasse) et sa

composition (rapport feuilles/(tiges+gaines) ou « F/T »), constitue la troisieme partie du
chapitre Résultats et Discussions qui dans sa quatrieme et derniere partie traite la valeur
nutritive. Celle-ci est caractérisée par la composition chimique (i.e., la teneur en fibre et ses
composantes de cellulose, hémicellulose et lignine), et la digestibilité des matiéres organiques
des limbes et des tiges de la plante.

19 Des végétaux poussant en conditions controlées et pendant une période assez longue.
Y pour plus de détails voir chapitre suivant.
12 Date a laquelle les apex reproducteurs atteignent une hauteur de 10 cm au dessus de la surface du sol.
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Une analyse synthétique et intégrée des résultats acquis durant ce travail constitue le
cceur du dernier chapitre de ce document (Discussion générale). Les corrélations entre traits
foliaires et variables agronomiques, ainsi leur sensibilité a I’azote, seront présentées et
discutées en détail avec pour objectif I’identification des meilleurs traits de réponse et d’effet
dans la perspective de leur utilisation en tant qu’indicateurs des gradients de fertilité du milieu

et de la valeur d’usage des espéces.

IVV. Hypothese et objectifs généraux du travail :

IV.1. Hypothése :

Des travaux précédents en écologie ont montré que les traits foliaires des espéces sont
des bons descripteurs des caractéristiques de leurs habitats, notamment la fertilité du milieu.
Nous faisons I'hypothése que ces mémes traits sont capables de nous renseigner sur la valeur
agronomique des especes (objectif de la thése) et par extension de leurs communautés
prairiales qui les composent (objectif de I’équipe ORPHEE) par leurs éventuelles corrélations
avec ces caractéristiques agronomiques et par leur capacité maintenir le classement des
especes, I’une par rapport a I’autre. Si cela était vérifie, ces traits pourraient donner lieu a des
indicateurs permettant de prédire la présence, et dans une certaine mesure I'abondance, des

TFP dans des situations différenciées par les facteurs liées a la disponibilité de I’azote.

Par la suite, le potentiel prédictif de ces traits devra étre testé sur des communautés
dans leurs milieux naturels ce qui n’est pas I’objet de ce document. L’utilisation de cet(s)
outil(s) sur le terrain, par la mesure des traits in situ ou tout simplement par la mobilisation
d’une base de données spécialement construite, permettra d’évaluer la valeur d’usage actuelle
des prairies données. Par conséquent, I’écart entre la valeur d’usage recherchée et celle
actuelle permettra d’évaluer I’adéquation entre la fonction attribuée a la prairie et la
végétation en place. Cet écart peut étre réduit, par le jeu des pratiques de I’éleveur
(fertilisation, changement des dates d’exploitation, etc.), en choisissant les conduites adaptées
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a chaque prairie selon sa composition botanique ou gérer la dynamique de végétation pour

obtenir le type de prairie désirée.

V.2

1)

2)

3)

Objectifs généraux de la these :

Les objectifs sont les suivants :

Déterminer les caractéristiques biologiques « traits de vie » des espéces étudiées sans
limitation de nutriments (conditions reproductibles) pour les classer. Ceci aboutira a
une construction d’une base de données de traits de vie des espéces prairiales
examinées ou les valeurs de ces traits pourraient étre assimilées a des "marqueurs

fonctionnels™ pour chacune d’entre elles,

Analyser I’effet de la disponibilité de I’azote sur les valeurs des traits foliaires mesurés
appelé autrement « la plasticité™ », et la stabilité des classements des espéces établis
par ces traits, pour des niveaux de disponibilité de I’azote et de périodes de mesures

différents. Ceci nous permettra d’identifier les traits de réponse,

Tester I’existence des corrélations entre les traits foliaires des especes prairiales et :

Leurs stades de développement phénologique,
Leur croissance et type de stratégie d’acquisition et utilisation de ressources,

La valeur nutritive des espéces.

La validation de telles relations permettra de déterminer les traits d’effet pertinents

pour classer les espéces etudiées selon leurs valeurs agronomiques (objectif de la these) et par

extension les communautés végétales qui les composent (objectif de I’équipe ORPHEE).

3 Nous entendons par plasticité, I’aptitude d’une espéce donnée & modifier la valeur de leur trait de vie face a
des variations des facteurs du milieu et des pratiques d’utilisation des prairies. Elle correspond au niveau de
I’individu a une modification morphologique, physiologique ou chimique en réponse a des variations
environnementales.
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I. Les groupes fonctionnels et la sélection des traits de

vie :

Le concept « groupes fonctionnels ou types fonctionnels des plantes (TFP) » est issu
des études en écologie fonctionnelle des plantes. Les objectifs principaux de ces études sont
de comprendre les contraintes et les opportunités a I’origine de I’évolution des especes [Diaz
et al.,, 1999b; Peter et al.,, 1999], et de prédire le comportement des especes, de la
communauté végeétale et plus largement de I’écosystéeme en réponse aux changements
d'utilisation des terres et de climat [Westoby, 1998 ; Cornelissen et al., 1999 ; Lavorel et al.,
1999 ; Navas et al., 1999]. Ces objectifs peuvent étre atteints par la caractérisation et la
classification des espéces en groupes fonctionnels [Mcintyre et al., 1999] en utilisant des
traits fonctionnels* des espéces. 1l s’agit d’une démarche proposée par les écologues pour
faire face a la complexité de I’analyse du fonctionnement de la végétation a I’échelle des
communautés et des paysages. Les espéces les plus caractéristiques de ces groupes
correspondent aux espéces dominantes puisqu’elles représentent la plus grande quantité de
matiére et d’énergie dans un écosysteme et ont un impact prédominant sur sa structure et son
fonctionnement [Golberg, 1997]. Le TFPs est considéré comme un concept permettant la
compréhension et I'identification de principes généraux du fonctionnement des organismes
qui peuvent étre utilisés pour faire des prédictions, mais aussi comme un outil pratique pour

réduire une large diversité d’espéces a un petit nombre d'entités [Mclntyre, 1999].

Westoby [1998] rappelle que la construction d’une base de données de traits
fonctionnels constitue une étape essentielle, nécessaire pour comprendre et prédire la
distribution des espéces dans les environnements actuels et futurs. Elle permet aussi de relier
les fonctions des espéces a celles des écosystemes [Chapin et al., 2000]. Il reste a savoir

quelles caractéristiques doivent étre mesurées pour fournir cette base de données.

4 Les traits fonctionnels sont des caractéristiques biologiques des plantes directement liées a la croissance et a la
fonction de développement ou fortement corrélés a d'autres variables qui peuvent expliquer ces fonctions
[Weiher et al., 1999].
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Les opinions des écologues convergent autour de trois axes principaux reflétant les
contraintes auxquels la plante doit faire face. 1) la capacité pour la dominance compétitive.
Elle est estimée par exemple par la taille de la plante ou la hauteur spécifique de la plante
(SSH : Specific Shoot Height, calculée comme la hauteur de la plante rapportée a la racine
cubique de son poids sec [Schippers & OIff, 2000]) et la surface spécifique foliaire (SSF : La
surface de feuille saturée en eau par unité de matiére séche, exprimée en m? kg™). 2) la
réponse a la perturbation. Il y a consensus pour considérer que les traits majeurs sont le
nombre, la taille et la capacité de dispersion des graines. D’aprés Weiher et al. [1999], le
début de floraison peut nous renseigner sur la capacité de la plante a éviter les éventuelles
perturbations (ex : La température, la défoliation, etc...). 3) la capacité des espéces a
exploiter des environnements riches ou pauvres en ressources. Les traits foliaires ont été
proposés pour representer cet axe [Westoby, 1998 ; Weiher et al., 1999]. Ces traits sont :

i- La surface spécifique foliaire (SSF : La proportion de surface / le poids sec du limbe
estimé en m? kg™) la plus apte pour décrire cet axe pour des nombreux auteurs
[Cornelissen et al., 1996 ; Poorter & Remkes, 1990 ; Lambers & Poorter, 1992 ; Reich et
al., 1992 ; Wilson et al., 1999],

ii- La teneur en matiere seche des feuilles (TMS : La relation entre le poids sec de la
feuille et sa masse fraiche saturée en eau, exprimée en mg.g™), Considérée le meilleur
indicateur pour prédire la stratégie écologique de I'espece [Wilson et al., 1999], largement
utilisée dans des differents programmes de recherche en écologie, et

iii- La durée de vie des feuilles (DVF™, trait difficile & mesurer, mais largement informatif
sur le fonctionnement de la plante par ses corrélations aux autres traits liés a la

croissance »). Ces traits seront successivement présentés dans ce travail.

En méme temps, certains auteurs ont commencé a se rendre compte que les objectifs,
citées ci-dessus, ne vont probablement pas étre réalisés sans une certaine forme de
simplification dans leur approche (i.e., groupes fonctionnels). Ceci a conduit a rechercher un

nombre limité des traits clefs qui permettront a de longues listes des noms latins d'étre réduits

a des courtes listes de traits des plantes, tout en conservant la plus grande fraction possible de

I'information de la liste originale [Westoby, 1998 ; Weiher et al., 1999]. En fait, les plantes

1> DVF est période de temps écoulé entre I’apparition de la feuille et sa sénescence (exprimée en jours ou somme
de degrés jours).
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montrent une grande variabilité de « trade-offs» et des corrélations entre les traits. Ces
connaissances nous permettent d’acquérir des informations sur le fonctionnement et la
stratégie écologique des plantes a travers la mesure d’un nombre réduit de traits de vie
[Weiher et al., 1999]. Des listes de traits, qui tiennent compte de beaucoup d'aspects du
fonctionnement de la végétation, ont été proposées [Westoby, 1998 ; Weiher et al., 1999 ;
Garnier et al., 2001a].

En outre, les traits candidats doivent étre faciles & mesurer et ce de maniére

standardisée, afin que les résultats obtenus lors des travaux différents sur des végétations
différentes soient comparables [Westoby, 1998 ; Weiher et al., 1999]. Lorsque les traits
proposeés sont difficiles a mesurer, appelés « traits hard », les études d’écologie comparatives
ont suggéré un certain nombre de traits analogues, fortement corrélés aux premiers et plus
faciles & mesurer appelés « traits soft » [Weiher et al., 1999]. Certains traits hard n’ont pas
d’analogues en traits soft.

De plus, les traits choisis doivent aboutir a des classifications robustes des especes

(i.e., répétitivité de classification) dans différentes conditions de milieu et a différentes
périodes de mesure [Garnier et al., 2001a]. La stabilité de classement des especes pour un trait
donné dans des environnements différents dépend de la direction de réponse de ce trait a ces
variations environnementales et de I’amplitude relative de la variabilité interspécifique vs a
celle intra spécifique pour ce trait. Ceci peut étre illustré par un cas théorique de deux especes
appartenant a deux environnements différents (Figure 1). Le classement est stable dans trois
situations, lorsque les traits ne varient pas ou qu’ils varient dans le méme sens pour toutes les
especes ou encore lorsque la plasticité intra spécifique du ou des traits support de la

classification est inférieure a la variabilité interspécifique. Enfin, la mesure des traits

sélectionnés doit étre reproductible (i.e., la différence observée entre les espéces revient

plut6t a la différence des valeurs des traits entre ces espéces qu’aux erreurs COmmises ou aux

d’autres causes).
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Valeurs des traits

A B

Conditions environnementales

Le classement des espéces reste stable
lorsque :

o Les traits ne sont pas plastiques
ou le sont de la méme fagon pour
toutes les especes (Fig. 1a, b) ; il y a
alors peu de différence entre especes
dans la réponse des traits a
I’environnement.

e Les traits montrent des plasticités
différentes dans la réponse aux
changements dans I'environnement,
mais :

-les différences sont faibles de
telle sorte que le classement des
especes reste inchangé (Fig. 1c) ou,

-les réponses sont inversées
mais le classement reste inchangé
entre les 2 espéces

(Fig. 1d).
Dans les autres (Fig. 1le, f) le
classement des espéces n'est pas
conserve.

Figure 1 : lllustration de la stabilité du classement des espéces par un cas théorique de deux

espéces croissant dans deux environnements différents d’aprés Garnier et al. [2001a].

62




Chapitre Il - ETAT DES CONNAISSANCES

Il1. Traits foliaires et fonctionnement de la plante :

Les trois traits foliaires retenus sont des indicateurs du fonctionnement de la plante a

différentes échelles :

Au niveau des feuilles, une corrélation positive est constatée entre la surface
spécifique foliaire (SSF) et le taux photosynthétique net estimé par unité de masse de feuille
[Reich et al., 1997]. Cette corrélation est negative pour la DVF [Reich et al., 1991, 1992,
1997] et la TMS [Niinemets, 1999]. La SSF est importante dans la photosynthese [Reich et
al., 1992 ; Cunningham et al., 1999 ; Wright et al., 2001]. Or, ce trait, exprimant combien de
surface foliaire est exposée par unité de masse, donne une indication de la stratégie de la
plante par rapport a la capture de la lumiere. La corrélation entre la TMS et I’assimilation
photosynthétique est moins nette [Garnier et al., 2001a]. Selon ces auteurs, le lien causal avec
TMS peut étre d0 au fait que la fraction du volume de la feuille occupée par le mésophylle (le
tissu ou se fait la fixation de CO,) est plus élevée dans les feuilles ayant une faible TMS. La
correlation négative de la DVF au taux photosynthétique indique que les especes investissent
les ressources dans un taux d'assimilation photosynthétique élevé pour une durée courte dans
le temps, ou dans la construction des tissus de soutien qui aboutit a un taux d'assimilation du
carbone faible qui dure longtemps, mais pas tous les deux ensembles [Reich et al., 1991].
D’autres études suggerent que cette plus grande longévité de feuille, associée a une SSF basse
[Reich et al., 1997], favorise la rétention des nutriments et améliore a long terme I’efficience

photosynthétique et I'usage de I’azote [Chapin et al., 1993].

Au niveau de la plante entiére, les trois traits étudiés sont corrélés a la vitesse
relative de croissance « RGR » [Reich et al., 1992 ; Shipley, 1995 ; Reich et al.,1997 ;
Schippers & OIff, 2000 ; Wright & Westoby, 2001]. Or, la surface spécifique foliaire, le
déterminant principal du taux de croissance relative maximum [Pooter & Remkes 1990 ;
Garnier, 1992] est corrélé positivement au RGR tandis que la durée de vie des feuilles (DVF)
et la teneur en matiére seche (TMS) le sont négativement [Niemann et al. 1992 ; Reich et al.,
1992]. De plus, la SSF est un facteur important dans la détermination de la capacité
compétitive des espéeces le long de gradients de fertilité du sol [Knops & Reinhart, 2000]. Ces
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trois traits sélectionnés (TMS, SSF et DVF) sont impliqués dans le trade-off au niveau du
fonctionnement de plante entiere, entre la rapidité de production de biomasse (RGR, SSF
élevées et TMS faible et DVF courte) et I’efficience de la conservation des nutriments (RGR,
SSF basses et TMS élevée et DVF longue). La variation de DVF est une conséquence du
trade-off entre I’acquisition et la conservation de ressources. Or, la durée courte chez les
espéces caractérisant les milieux productifs est une caractéristique indispensable pour assurer
une croissance rapide [Ryser & Urbas, 2000]. Une DVF longue, chez les especes caractérisant
les milieux peu productifs, permet d’augmenter le temps de conservation de nutriment dans la
plante [Aerts, 1995 ; Escudero et al., 1999 ; Eckstein et al., 1999 ; Aerts & Chapin, 2000 ;
Ryser & Urbas, 2000].

I1l. Les relations entre les traits foliaires étudiés : les

strategies de gestion des éléments nutritifs

Il est possible de regrouper les espéces en fonction des stratégies qu’elles mettent en
ceuvre pour s’adapter aux habitats différenciés par la disponibilité des éléments nutritifs. Les
especes adaptées aux milieux riches ont des stratégies de capture de ressources [Cunningham
et al., 1999 ; Schippers & OIff, 2000]. Ces espéces sont capables de produire une plus grande
surface foliaire avec un investissement minimum en carbone (i.e., des feuilles minces, a
surface speécifique foliaire élevee (SSF) de faible codt (tissus de densité faible) et de durée de
vie (DVF) courte [Reich, 1993 ; Knops & Reinhart, 2000], ce qui est un avantage dans une
situation de compétition. Or, la caractéristique essentielle qui rend une plante compétitrice
(capable de capter les ressources aussi bien en dessous qu’au dessus du sol), est I’aptitude a
produire des tissus avec un moindre investissement en matiére seche (e.g., tissu de faible
densité) [Ryser & Lambers, 1995]. Cette faible densité de tissus est une caractéristique
commune aux espéces a RGR élevé, comme I’ont montré les résultats de Poorter & Remkes
[1990] ; Garnier [1992] ; Garnier & Laurent [1994] et Van Arendonk & Poorter [1994]. Ces
especes investissent le carbone dans I'élaboration de tissus d’assimilation (mesophylles) qui
favorise un taux de croissance plus important [Garnier & Laurent, 1994], mais au détriment
de la durée de vie de feuilles [Reich, 1993].
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A I’inverse, les espéces a stratégie de conservation, adaptées aux milieux pauvres en
nutriments, ont une SSF faible, une TMS élevée et une durée de vie des feuilles (DVF) longue
[Chapin, 1980 ; Craine et al., 1999]. Le renouvellement lent des organes leur permet
d’accumuler plus de biomasse dans leurs feuilles [Reich et al., 1992, 1997], et minimise les
besoins nutritifs de la plante [Berendse & Aerts, 1987]. Autrement dit, la DVF longue chez
ces espéces contribue & une meilleure efficience dutilisation des nutriments (EUN'®), [Ryser,
1996]. Cette efficience est la résultante de deux composantes: i) la productivité d'un
nutriment en particulier (quantité nécessaire a la fabrication d’une unité de biomasse), ii) son
temps moyen de résidence dans les feuilles [Berendse & Aerts, 1987]. Des études précédentes
ont montré que les plantes ne peuvent pas maximiser les deux composantes de I’EUN. Ceci
indique que les espéces de milieux pauvres en nutriments ont une productivité de nutriment
faible [Aerts, 1990]. Berendse et Elberse [1990] rappellent que les plantes peuvent s’adapter
aux milieux peu fertiles soit en augmentant leur capacité compétitrice pour le nutriment
considéré soit en minimisant les pertes de nutriments par réduction du « turnover » de leur

biomasse.

V. Les caractéristiques agronomiques retenues :

Les caractéristiques agronomiques qui ont été retenues dans ce travail peuvent étre

distinguées en deux catégories :

1. Phénologiques : représentées par le stade épi a 10 cm, la date de la floraison, et celle
de début de maturation des graines.

2. Variables reflétant la quantité et la qualité de la biomasse produite :

» La production (accumulation de biomasse) et sa composition (rapport

feuilles/(tiges+gaines) ou « F/T »),

18 EUN est I’efficience d’utilisation des nutriments.
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» La valeur nutritive : La composition chimique (i.e., la teneur en fibre et ses
composantes de cellulose, hémicellulose et lignine), et la digestibilité des matieres

organiques des limbes et des tiges de la plante.

IV.1. Les traits phénologiques :

IV.1.1. Définition et importance des connaissances sur la phénologie

des plantes :

Le terme phénologie est dérivé du mot grec phaino dont la signification est montrer
ou apparaitre. La phénologie est donc définie comme I'étude des événements du cycle de vie
survenant au cours des saisons [Rathcke & Lacey, 1985].

La connaissance des différents stades phénologiques est nécessaire pour comprendre le
fonctionnement de I'écosysteme prairial.

D’un point de vue agronomique, les gestionnaires de prairies ont besoin d'une
connaissance pratique sur la croissance et le développement des plantes [Manske, 1998], dans
le but de décider quand appliquer des pratiques de gestion spécifiques. Ceci suppose de
connaitre les effets de ces pratiques sur les communautés de plantes en terme de quantité et de
qualité de la biomasse produite. Cet auteur souligne que, lorsque les processus biologiques
mis en oeuvre par les plantes sont considerés et compris, la défoliation par le bétail ou la
fauche peut étre utilisée avec succés pour maintenir des écosystemes prairiaux durables. Ceci
se réalise quand le paturage est prévu pour coincider avec des stades phénologiques pendant
lesquels des mécanismes de résistance, manipulant avantageusement la croissance et le
développement des especes, peuvent étre stimulés. Duru et al. [2001] résume en disant que, le
paturage, au travers du choix des périodes d’utilisation, des rythmes et des intensités de
défoliation, est un moyen d’adapter la composition de la prairie et sa structure a différents
usages.

A cet effet, il est important de rappeler que les dates de démarrage de la croissance

végetative, chez les graminées pérennes, tout comme le passage vers celle reproductrice

dépendent des espéces et des facteurs environnementaux principalement la photopériode, la
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température, [Rathcke & Lacey, 1985 ; Fitter et al., 1995 ; Nautiyal et al., 2001] et les
précipitations [McMillan, 1957 ; Chew, 2004 ; Ram et al., 1988]. Ces différences entre les
especes constituent I’un des problémes d’utilisation des prairies riches en espéces, car a une
date donnée de fauche les différentes especes sont a des stades de maturité différents
[Bruinenberg et al., 2002], ce qui affecte a son tour la qualité de la biomasse a récolter. Les
compositions chimique et morphologique (i.e., rapport feuilles / tiges) de la végétation,
déterminant principal de la qualite fourragere, sont influencées par le développement
phénologique des plantes. Or, la qualité des fourrages baisse avec la maturité [Sanderson &
Wedin, 1989 ; Bruinenberg et al., 2002]. La digestibilité des espéces fourragéres est tres
élevée durant la phase végétative de la croissance [Terry & Tilley, 1964], et elle commence a
diminuer avec la maturité des plantes. Ceci est du a I’augmentation de proportion des
composantes pariétaux (cellulose, hémicellulose et lignine) et la diminution de celles de
cellulaires [Bosch et al., 1992]. De plus, avec la maturité des plantes la proportion des tiges,
étant moins digestibles que les feuilles, par rapport aux feuilles augmente dans la biomasse
produite [Terry & Tilley, 1964]. Ajoutons a tout cela que méme pour une espéce de graminées
donnée, la digestibilité varie avec I’age des feuilles [Groot & Neuteboom, 1997] et celui des
talles [Deinum & Dirven, 1971]. Pour toutes ces raisons, avec I'avancement de la maturité du
fourrage, la consommation volontaire par les animaux baisse généralement [Buxton &
Mertens, 1995].

IV.1.2. Les tentatives précédentes dans la prédiction’” du

développement phénologique des plantes :

Dans la littérature, les études qui traitent de la phénologie des especes prairiales sont
peu nombreuses. La plupart de celles-ci ont été menées sur des végeétations naturelles a la fois
herbacée, arbustive et arborée telles les études menées par Negi et al. [1992], Nautiyal et al.
[2001], et Chew [2004].

7 LLa notion « prédiction » ici signifie : une qualification de la phénologie de « précoce » ou de « tardive » pour
une espéce ou une communauté des plantes par rapport a une autre espece ou communauté, et elle ne signifie pas
la notion du moment ou de date précise d’un stade de développement donné.
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L’une des méthodes proposée pour prédire et classer les communautés prairiales en
termes phénologiques est basée sur I’utilisation d’espéces indicatrices [Dickinson & Dodd,
1976]. Selon cette méthode, les especes dominantes dans une communauté sont classées dans
des groupes phénologiques. Un groupe représente I’ensemble des especes qui arrivent a un
stade de développement donné au méme moment. La floraison est le stade phénologique
utilisé dans I’établissement de ces groupes, car il est facilement mesurable. De plus, la
divergence interspécifique dans la date de floraison au sein d’une communauté végétale est
rarement trouvée et la plupart des tests statistiques sur les dates de floraison ont montré que
ces dates peuvent étre regroupées [Rathcke & Lacey, 1985]. D’ailleurs, Manske [1998]
confirme la robustesse de ces groupes phénologique en disant que « Des stratégies de gestion
couronnées de succes sont basees sur les stades phénologiques des espéces dominantes et

peuvent étre planifiées par les dates de calendrier pour une région géographique donnée ».

Negi et al. [1992] et Nautiyal et al. [2001] ont établi un classement phénologique des
especes basé sur la forme de croissance en zone pré alpines. Ces auteurs ont trouvé que la
majorité des espéces de dicotylédones terminent le cycle de croissance plus tdt que les
graminées. En outre, les dicotylédones de petite taille démarrent la croissance, terminent la

floraison avant celles de grande taille et déploient leurs feuilles proches du sol.

IV.1.3. Les stades phénologiques étudiés :

Notre étude est concentrée seulement sur trois stades de développement de la plante que nous

estimons avoir une importance agronomique et qui sont les suivants :

1) LestadeépialOcm:

Remargue : Ce stade a été suivi seulement sur les espéces de graminées.
Définition : Le stade épi a 10 cm est un stade de croissance d’intérét agricole qui n’est connu

que pour les espéces sélectionnées. 1l dépend notamment de la température et de la nutrition
azotée. En effet, il est supposé étre un bon outil dans le raisonnement des dates de fauche ou
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du paturage des végétations en fonction de I’objectif recherché. En fait, I’effet de la coupe sur
la morphologie ultérieure de la prairie et par conséquent, sur la qualité et la quantité de la
biomasse offerte dépendra essentiellement du fait que la coupe aura ou non enlevé les apex™
[Gillet, 1980]. Si I’apex d’une talle n’est pas touché, cette talle continuera a fonctionner de la
méme maniére qu’elle avait avant la coupe (selon le mode végétatif ou reproducteur). Si
I’apex d’une talle est enlevé ou détruit, cette talle mourra et la croissance repartira a partir des

talles filles les plus jeunes.

Un déprimage’® précoce au printemps n’enléve aucun apex. Tandis qu’une
exploitation un peu plus tardive, enlevera une proportion croissante des apex (Figure 2).
Aprés un déprimage, la graminée épi et fleurit a la période normale. Cependant les tiges sont
moins nombreuses (i.e., moins de talles monteront et plus de talles végétatives survivront) et
plus courtes (Figure 3) que pour une prairie non déprimée [Gillet, 1980 ; Balent et al., 1997].

Donc, le déprimage diminue le rendement de la coupe suivante et augmente sa qualité.

18 |_"apex (mot latin qui signifie sommet) est par définition I’ensemble formé par le sommet végétatif et toutes les
ébauches de feuilles qui ne le recouvrent pas complétement. Pour plus d’informations voir Gillet [1980].

19 Déprimage : coupe précoce au printemps [paturage ou fauche] qui épargne les apex de graminées [Gillet,
1980].
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Figure 2 : Effet de la précocité du déprimage sur le pourcentage de talles qui continueront a
monter [Gillet, 1980].
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Figure 3 : Effet du déprimage sur la longueur de la tige et la date d’épiaison et de floraison
[Gillet, 1980].
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Un ététage® enlévera assez d’apex pour interrompre quasi totalement la phase
reproductrice commencée. C’est donc une telle coupe qui a les effets morphologiques les plus
spectaculaires. Cette exploitation entraine un renouvellement des talles, en supprimant celles
qui montaient pour les remplacer par d’autres, qui doivent repartir des bourgeons de la base
[Gillet, 1980]. Le premier effet de cette coupe est que le début de la repousse est retardé. Par
la suite, les nouvelles talles monteront a leur tour ou non. La plupart des espéces ne
remonteront plus (dactyle, fétuque et ray-grass anglais). Les ray-grass d’ltalie et la plupart des
bromes remonteront totalement.

Manske [1998] rappelle qu’une défoliation de graminées par le paturage ou la coupe,
réalisée entre le stade de la troisieme feuille et la floraison, aura I’impact le plus important sur
les végétations. Une telle gestion stimule deux mécanismes désirables, ayant des effets
favorables sur la repousse : Le tallage végétatif a partir des bourgeons auxiliaires et I’activité
symbiotiques des organismes du sol dans la rhizosphere. Selon cet auteur, il y a peu
d'informations suggérant que la défoliation a d'autres stades phénologique ait des effets

bénéfiques sur la croissance des espéces.

2) Ladate de lafloraison :

La floraison correspond généralement a I’arrét de la production de nouvelles feuilles
chez les graminées autant que chez les dicotylédones. En outre, les feuilles s’arrétent de
croitre tandis que les tiges continuent a prendre du poids ce qui modifie la composition
morphologique des plantes et diminue le ratio feuilles / tiges [Nelson & Moser, 1994]. Cette
diminution du rapport F/T jointe a I’augmentation de la senescence a la base du couvert cause

une diminution dans la qualité de la biomasse offerte [Buxton & Casler, 1993].

20 Etatage : coupe de printemps, effectuée dans le stade épi & 10 cm par une fauche ou paturage, qui enléve les
apex pour la plupart des talles de graminées. En conséquence, la repousse est plus feuillue que celle d’une
parcelle déprimée au printemps [Gillet, 1980].
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3) Ladate de début de maturation des graines :

Le stade de début de maturation des graines est important a considérer pour ses effets
attendus plus sur la dynamique de populations de I’espéce que sur ses caractéristiques
agronomiques a I’échelle de I’année. La reproduction sexuée est nécessaire pour maintenir
une diversité génétique permettant de résister aux changements & grande échelle [Manske,
1998]. La gestion de la défoliation congcue pour augmenter la reproduction sexuée contribue
tres peu a la production des plantes. En outre, I’énergie et les ressources utilisees dans la
production de graines pourraient étre valorisées dans la production de talles végétatives, ce
qui pourrait augmenter la biomasse produite au cours de la saison. En fait, ce stade de
développement a été noté dans notre travail afin d’alimenter la base des données qui la

concerne.

IV.2. Les caractéristiques agronomiques de la quantité et la qualité

de la biomasse :

Les caractéristiques agronomiques étudiées correspondent aux composantes majeures

de la valeur d’usage d’une communauté prairiale et qui sont les suivantes :

IV.2.1. Lacroissance des especes :

1) La production de biomasse :

La production de la biomasse est I’un des valeurs les plus importantes dans
I’évaluation de la valeur d’usage d’une prairie. La croissance des végétaux en fonction du
temps est I’expression la plus couramment utilisée, mais dans des études plus mécanistes,
visant a comprendre le fonctionnement d’un couvert herbacé la croissance peut-étre aussi
exprimée en fonction du rayonnement absorbé pour évaluer I’efficience de conversion

d’énergie lumineuse en énergie chimique.
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A. L expression de la croissance en terme de biomasse accumulée au cours

du temps :

La croissance peut-étre représentée par des courbes® exprimant la biomasse en
fonction du temps. La forme de ces courbes est différente selon les espéces et donc
difficilement comparables. Ces différences résident dans l'initiation de la croissance
végétative et dans celle de la perte de tissus par sénescence [Bruinenberg et al., 2002]. Sur des
especes (stolonifere, cespiteuse) poussant dans des conditions non limitantes pour la
croissance Lemaire et al., [1999] ont montré que la vitesse maximale de croissance,
représentée par la pente de la phase linéaire, est peu différente entre ces especes a
morphogenese différente et ayant une capacité d’accumulation de biomasse contrastée. En
revanche, les différences entre especes sont beaucoup plus importantes dans la phase initiale
de croissance exponentielle et dans la phase ou la sénescence différentie la croissance nette de
la brute. Ces différences reflétent respectivement la rapidité avec laquelle les plantes
reconstituent leur appareil foliaire et leur capacité a accumuler la matiére séche produite
[Lemaire et al., 1999]. D apres ces auteurs, les courbes de dynamique de croissance sont donc
peu utilisables pour comparer le potentiel®® de croissance des espéces mais illustrent bien

I’évolution de la production de biomasse au cours du temps.

Lorsqu’un ou plusieurs facteurs modifiables du milieu deviennent limitants, la
production réelle est réduite par rapport a la production potentielle. Les différences de
croissance entre especes se manifestent lors de limitations d’un ou plusieurs facteurs du
milieu, mettant en évidence la diversité de stratégies de croissance. Connaitre la productivité
potentielle d’un peuplement végétal est une étape nécessaire pour etudier I’action des facteurs

du milieu sur I’expression de cette diversité.

2! Celle-ci se caractérise par une phase initiale exponentielle d’accélération de croissance, qui correspond a la
reconstitution de I’appareil foliaire aprés une coupe, suivie d’une phase linéaire, pendant laquelle I’élongation
des organes est maximale, et enfin d’une phase d’amortissement qui détermine la biomasse maximale accumulée
par le peuplement [Lemaire et al., 1999].

?2 |a production potentielle d’un peuplement fourrager peut étre définie comme la production permise par les
facteurs et les conditions non modifiables du milieu, lorsque les facteurs et les conditions modifiables ne sont pas
limitant pour la croissance de la culture [Lemaire et al., 1999]. Il est donc indispensable de connaitre la
productivité potentielle d’un peuplement végétal pour étudier I’action des facteurs et des conditions du milieu.
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B. L’expression de la croissance en terme d’efficience de conversion :

L’utilisation du concept de rendement énergétique dans I’analyse de la croissance en
matiere seche d’un couvert vegétal s’est généralisée depuis plus d’une vingtaine d’années
[Varlet-Grancher et al., 1982] et a particulierement mis en évidence I’importance de
I’interception du rayonnement solaire dans les variations de production [Gosse et al., 1986].
En conditions d’alimentation hydrique et minérale non limitantes pour la croissance, plusieurs
auteurs ont pu établir une relation linéaire entre la matiére séche totale accumulée par
différents couverts végetaux et la quantité d’énergie interceptée [Bonhomme et al., 1982].
C’est dans de telles conditions optimales pour la croissance que l'efficience potentielle de la
photosynthése des couverts végétaux peut étre estimée [McCall & Bishop-Hurley, 2003]. En
effet, I'élaboration de la biomasse étant directement corrélée aux processus d'absorption de
I'énergie lumineuse et de sa transformation en matiére seche [Lemaire et al., 1999]. Il est donc
préférable de représenter la croissance par la Matiere Seche Totale (MST) produite en
fonction de I'énergie utile & la photosynthése?® absorbée par le couvert végétal (PAR,:
Photosynthetic Active Radiation) puis de déterminer I'Efficience de conversion (g). Cette
derniere correspond a la valeur de la pente de la relation linéaire établie entre la MST et PAR,
(sc = MST / APAR,) [Gosse et al., 1986]. L'Efficience de conversion représente la capacité
d'un couvert a convertir I'énergie lumineuse en énergie chimique. Par conséquent elle permet
de modéliser la croissance car elle exprime la photosynthése nette du couvert végétal, c'est a
dire le bilan entre photosynthese et respiration [Lemaire et al., 1999]. Elle est exprimée en
g.MJt

Gosse et al. [1986] rappellent qu’il possible de caractériser chaque groupe des plantes
(C3 et C4) par une seule droite de référence. D’aprés ces auteurs, pour les plantes en C3 non
legumineuses dont les Poaceae font partie, la . potentielle correspond a la valeur de la pente
de I'équation MST = 1.93 * PAR, [Gosse et al., 1986]. Donc pour les especes que nous
étudions I’¢. devrait correspond & 1.93 g.MJ™ [Lemaire et al., 1986]. Par ailleurs, I’efficience
d’utilisation de radiation solaire varie selon que le stade soit vegétatif ou reproductif [McCall
& Bishop-Hurley, 2003].

% Dans les processus photosynthétiques, seule la partie visible du rayonnement globale incident, la bande
spectrale de 400 a 700 nanomeétres [McCree, 1972], est utilisable par les pigments chlorophylliens.
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Exprimer la croissance en termes d’efficience de conversion de I’énergie solaire par le couvert

bénéficie de certains avantages :

1. Elle permet de comparer les espéces en s’affranchissant des variations spatiales (lieu
et conditions de croissance) et temporales (cycle de croissance, saisons, années, etc.)
dans lesquelles elles poussent.

2. A l’aide de telles relations, il est possible d’estimer de fagon simple la production
potentielle d’une culture dans un site donné, compte tenu du rayonnement incident®,
de la durée et de la place du cycle dans I’année, information nécessaires a la
détermination et a la gestion [Gosse et al., 1986]. Dans les études sur la croissance des
prairies, les valeurs d’s. calculées a partir de mesures au champ peuvent étre
comparées a I’s; potentielle pour savoir si les plantes concernées atteignent leur

potentiel de croissance [Lemaire et al., 1999].

3. Elle permet de comparer la croissance de différentes cultures par des méthodes
statistiques simples [Gosse et al., 1986]. Il est donc possible de proposer une certaine
hiérarchisation des facteurs de la croissance ou des différentes actions possibles d’un
méme facteur (ex: effet des déficits en azote) et d’en estimer le poids relatif par
comparaison aux situations non limitant en ce facteur qui représentent la croissance

potentielle [Lemaire et al., 1986].

Cependant, il est important de savoir que I’application de la relation linéaire entre la MST et

le PAR, présente certaines limitations [Gosse et al., 1986] :

- Seule la biomasse aérienne est récoltée et il n’est pas possible de mesurer le biais
introduit pour toute modification dans I’allocation des produits de la photosynthese

entre parties aériennes et souterraines.

2+ |"énergie utile & la photosynthése absorbée sur I’ensemble du cycle de végétation dépend fortement de la
durée du cycle de cette culture et de sa place par rapport a I’évolution du rayonnement incident au cours de
I’année [Varlet-Grancher, 1982 ; Gosse et al., 1986].
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- Par ailleurs, prolonger I’analyse au-dela des stades ou la sénescence est importante

conduit a une sous estimation d’e..

2) Le rapport feuilles / tiges (F/T) :

Outre I’age et le stade de maturité, la fraction des feuilles vertes dans la biomasse
produite a été depuis longtemps associée a la qualité des fourrages [Fick et al., 1994 ; Smart et
al., 1998]. Les feuilles, siege de la photosynthese, sont les organes les plus riches en
protéines, et autres substances nutritives et les plus pauvres en parois et constituants pariétaux
[Jarrige et al., 1995]. Généralement, la teneur des feuilles des graminées en protéine est deux
fois celle des tiges [Buxton & Mertens, 1995]. Les tiges, correspondent a des tissus de soutien
et de conduction a parois épaisses et lignifiees, elles assurent la rigidité et le port de la plante,
mais constituent une résistance a la préhension et a la mastication par les herbivores [Jarrige
etal., 1995].

La proportion de feuilles vertes, de feuilles sénescentes et les tiges dans la récolte et la
maturité des tiges sont des déterminants importants de la digestibilité. En realité, les feuilles
sont riches en composantes de mésophylle ayant une digestibilité élevée tandis que les tiges
possédent une concentration elevée de scléerenchyme et xyléeme [Scehovic, 1979 ; Nelson &
Moser, 1994]. Il a été montreé par le travail de Teery et Tilley [1964] que la feuille sénescente
est moins digestible que celle verte, et que la digestibilité des limbes de graminées est peu
différente de celle de gaines [Haggar & Ahmed, 1971 ; Duru et al., 1995a] durant la
croissance végetative de la plante, et celle de gaines est similaire a celle des tiges [Hacker &
Minson, 1981] en début de montaison. Cette digestibilité diminue avec I’age plus rapidement

dans les tiges que dans les feuilles [Terry & Tilley, 1964 ; Buxton & Mertens, 1995].

En résumé, la qualité du fourrage diminue au cours du temps a cause de: i) une
diminution d’accumulation de feuilles vertes ce qui entraine une réduction de rapport feuilles
[tiges [Ugherughe, 1986] ; ii) une augmentation de la sénescence a la base du couvert et de la
masse des tiges ce qui se traduit par une moindre digestibilité des tissus [Buxton & Calser,
1993].
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IV.2.2. Lavaleur nutritive :

La production animale (viande et /ou lait) ne dépend pas seulement de la biomasse
offerte et la composition botanique de la prairie mais aussi de la composition chimique et la
digestibilite de ces especes [Skarpe & Bergstrom, 1986]. En genéral, les animaux ne
compensent pas une qualité nutritive faible des fourrages par I’augmentation de I’ingestion.
Au contraire, I’ingestion de ces espéces est positivement corrélée a leurs teneurs nutritives et
leur digestibilité [Skarpe & Bergstrom, 1986 ; McNaughton, 1988].

Les criteres de composition chimique déterminant la valeur nutritive des espéces sont
principalement : La concentration de fibres au détergent neutre « NDF, Neutral-detergent
fibre », la concentration en lignine, la teneur en azote « N% », en minéraux et la digestibilité®
[Hopkins et al., 2002]. Les différentes méthodes d’analyse utilisées dans I’estimation de ces
criteres ne sont pas souvent faisables en routine parce qu'elles sont consommatrices de temps

et colteuses [Buxton & Mertens, 1995].

Formant de 30 & 80% de la matiere séche des plantes fourrageres [Scehovic, 1979], les
constituants pariétaux sont une source majeure d’énergie pour les herbivores. Leur structure
chimique est tres complexe. On distingue : Cellulose, hémicellulose, substances pectiques,
lignine, cutine, silice et de I’eau [Scehovic, 1979 ; Buxton & Mertens, 1995 ; Daccord et al.,
2001] dont les proportions déterminent sa résistance a I’action cellulolytique microbienne, et
influencent fortement la digestibilité et I’ingestibilité des végétaux [Scehovic, 1979 ; Daccord,
1991 ; Daccord et al., 2001]. Ces composantes sont des limitants majeurs pour la digestibilité.
Cependant, le contenu cellulaire (44% environ), sont la fraction de la cellule végétale qui
n’est pas affectée par la lignification, dont presque entierement digestible (98%). Elles sont
composées de plusieurs substances (protéines solubles, lipides, glucides, acides organiques,
pectine, minéraux, amidon et carbohydrates solubles etc.) qui sont une source d’énergie

facilement accessible a la faune microbienne du rumen [Scehovic, 1979 ; Buxton & Mertens,

% présente le pourcentage de fourrage qui sera digéré si celle-ci a été alimentée & un ruminant.
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1995]. Wilson [1993] et Scehovic [1979] rappellent que la teneur en lignine et en cellulose
ainsi que la proportion de sclérenchyme concourent a diminuer la digestibilité.

Dans leur milieu naturel, les especes prairiales montrent une grande variabilité intra ou
interspécifique dans leur concentration en éléments nutritifs [Pugnaire, 2001]. Ces éléments
eux méme varient avec le temps. Or, ceux avec une fonction métabolique active (N, P et K)
augmentent lors du développement de la feuille et déclinent ensuite en partie a cause de
I’augmentation dans la proportion de paroi cellulaire et en partie parce quil y a la
translocation de substances nutritives hors des feuilles avant la sénescence [Chapin &
Kedrowsky, 1983 ; Jarrige et al., 1995].

L’azote dans la plante peut étre divisé entre deux types de protéines selon qu’il est
soluble ou pas dans I’éthanol : Les substances insolubles sont les protéines réelles (comprises
entre 60-80% de N de la plante) et celles solubles sont les constituants non protéiques (acides
des nucléiques, acides aminés libres, nitrate, les amides, etc...) [Buxton & Mertens, 1995 ;
Jarrige et al., 1995].

Les organes de la plante (feuilles, tiges, etc.) possedent des tissus différenciés par leur
composition physique et chimique, selon leur réle dans I’assimilation, le transport etc., et par
consequent ils possédent une digestibilité différentes [Hacker & Minson, 1981]. De plus, les
différences entre les feuilles dans leur teneur en mesophylle (tissus a peu pres 100%

digestible) créent des grandes différences de qualités fourragéres [Nelson & Moser, 1994].
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V. L’effet de la disponibilité en azote sur les traits

foliaires et les caractéristiques agronomiques :

V.1. Effetde I’N sur les traits foliaires :

Certaines études ont montré que les valeurs des traits varient selon la disponibilité en
azote, la période de mesure, et les espéces. Mais peu parmi elles ont testé si le classement des
espéces établi par ces traits change ou non substantiellement.

Ryser & Lambers [1995] et Knops & Reinhart [2000] ont rapporté que la surface
spécifique foliaire (SSF) diminue significativement avec la diminution de la disponibilité en
azote tandis que I’étude menée sur 6 especes par Schippers & OIff, [2000] ne le montre pas.
Knops & Reinhart [2000] signalent que la réponse de la SSF a la fertilisation azotée peut étre
extrémement variable. La durée de vie des feuilles (DVF) a diminué quand I’azote a été ajouté
[Manteaux et al., 1991 ; Ackerly & Bazzaz, 1995 ; Schippers & OIff, 2000].

Garnier et al. [2001a] ont montré que la SSF est plus plastique que la TMS et que le
classement des espéces obtenu avec la TMS était plus répétitif a travers les annees et les sites
que celui obtenu avec la SSF. En outre, le classement des espéces par la TMS semble peu
sensible aux apports azotés et a la compétition [Ryser & Notz, 1996]. Dans une étude
comparant le classement des espéces selon leur valeur de SSF mesurés in situ (70 especes
prairiales venue de I’Europe occidentale) et au laboratoire, Poorter et De Jong [1999] ont

trouvé que le classement basé sur ce trait était sensiblement le méme.

V.2. Effetde I’N sur les caractéristiques agronomiques :

V.2.1. Sur les stades phénologiques :

En ce qui concerne I’effet de la disponibilité de I’azote sur le développement

phénologique des plantes prairiales, tres peu des études ont été trouvées. Par exemple,
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Dickinson & Dodd [1976], dans une étude sur 34 espéces herbacées et ligneuses, ont montré
que I’intensité d’une coupe et la disponibilité de I’azote n’avaient pas un impact mesurable

sur le développement phénologiques des espéces.

V.2.2. Sur les caractéristiques agronomiques de la quantité et la

qgualité de la biomasse

1) La production de biomasse et le rapport feuilles / tiges :

La fertilisation azotée a un effet positif bien connu sur la croissance des plantes
[Wilman et al., 1976a,b ; Gaborcik et al., 1988 ; Buxton & Mertens, 1995]. Il est plus ou
moins important en fonction du niveau le plus faible analysé ce qui explique les différentes
amplitudes observées dans la réponse des plantes a I’azote [Chestnutt et al., 1977 ; Lemaire et
al., 1986 ; Schippers & OIff, 2000].

Une augmentation de la disponibilité en azote entraine chez les graminées une
augmentation dans :

a) Le nombre de talles par unité de surface du sol (augment la production) [Wilman et
al., 1976 ; Buxton & Fales, 1994],

b) La surface, la longueur, et la vitesse d’élongation des limbes [Wilman & Mohamed,
1980 ; Volenec & Nelson, 1983 ; Duru, 1987 ; Buxton & Fales, 1994],

c) La hauteur des tiges et du couvert végétale [Wilman et al., 1976],

d) L’indice foliaire [McCall & Bishop-Hurley, 2003],

e) L’assimilation de carbone par le couvert [McCall & Bishop-Hurley, 2003], et donc
I'efficience de conversion du rayonnement absorbé en biomasse [Lemaire et al., 1986 ;
Lemaire et al., 1999].

D’apreés Lemaire et al. [1986], I’effet positif de I’apport d’azote sur la croissance des
prairies se traduit principalement par une modification de la cinétique d’expansion de I’indice

foliaire.
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Dans une étude menée sur 8 espéces pérennes de graminées®®, ayant des besoins
nutritifs différents (especes a capture de ressources vs. conservation), Elberse et Berendse
[1993] ont trouvé une correspondance du classement entre le nombre d'azote d’Ellenberg et la
plasticité?” de ces espéces en réponse & I’apport azoté en terme de rendement. Autrement dit,
les espéces de milieux productifs leur production est plus plastique en réponse a I’azote que
celles des milieux peu productifs.

L’effet de I’azote sur le rapport feuilles / tiges : I’apport azoté diminue la proportion des
feuilles dans la masse aérienne séche [Wilman et al., 1976 a,b] chez les dicotylédones et les
graminées, et il est plus remarquable chez ces derniéres [Calviere & Duru, 1999]. Ceci peut
étre d0 a I’augmentation de la proportion des talles reproductrices dans la biomasse causée par
I’apport de I’azote et par conséquent la proportion des tiges dans cette biomasse augmente
[Wilkins, 1995]. Cela suggére que le degré de floraison (le nombre des talles reproductrices
par rapport au nombre total de talles) soit le facteur principal qui influence la proportion des

feuilles dans la récolte.

2) Lavaleur nutritive :

La fertilisation en azote augmente la teneur en azote dans la biomasse récoltée de
graminées [Wilman et al., 1976b ; Buxton & Mertens, 1995 ; Jarrige et al., 1995].

Des études précédentes ont montre que la digestibilité des especes n'était pas affectée par un
apport d’azote [Deinum & Dirven, 1974 ; Wilman et al., 1976b ; Chestnutt et al., 1977 ;
Hacker & Minson, 1981 ; Buxton & Fales, 1994]. Par contre, I’étude menée sur le Dactyle par
Duru et al, 2000 montre que la digestibilité de la biomasse récoltée (feuilles + tiges) diminue

avec a cause de I’effet de I’azote sur la proportion des tiges et leur digestibilité. Selon ces

% Ces espéces sont : Festuca ovina, Festuca rubra, Anthoxanthum odoratum, Festuca aurundinacea, Alopecurus
pratensis, Festuca pratensis, Arrhenatherum elatius, Lolium perenne.
“ LLa réponse d'une espéce a la provision nutritive a été exprimée comme la différence entre son rendement dans
le traitement fertilisé et son rendement dans le traitement non fertilisé.
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auteurs, la proportion de tiges dans la biomasse produite diminue avec la réduction de la
fertilisation azotée car ceci entraine une diminution dans le nombre des talles arrivant au stade
double rides.

Terry & Tilley [1964] rappellent que, dans les cultures fourrageres et au moins au
printemps, la digestibilité reste stable puis elle diminue rapidement pendant I'élongation des
tiges. Donc, la digestibilité dépend de la proportion de feuilles /tiges [Marten, 1985] et la
quantité de matieres senescentes [Beaty & Engel, 1980]. D’apres Duru et al. [2000], la
digestibilité des tiges dans les parcelles peu fertilisées en azote (N-) est plus élevée que celle
des parcelles fertilisées (N+). La digestibilité dimi