Les flux de tissus foliaires
au sein des peuplements
prairiaux.

Eléments pour une conduite
raisonnée du paturage

G. Lemaire

Pour pouvoir contrdler et optimiser I'utilisation des prairies dans le
cadre d’'une conduite raisonnée des systémes de paturage, il est
essentiel de s’appuyer sur les connaissances actuelles du détermi-
nisme des flux de tissus foliaires au sein des peuplements prairiaux
paturés : flux de croissance, de prélevement par les animaux et de
sénescence. Un modéle conceptuel est proposé.

RESUME

La dynamique de ces trois flux (croissance, sénescence et consommation
par les herbivores) détermine la productivité primaire de I'écosystéeme pétu-
ré, la proportion de cette production qui est utilisée par les animaux, ainsi
que celle qui est recyclée par décomposition. Les caractéristiques morpho-
génétiques des espéces prairiales déterminent les caractéristiques structu-
rales des peuplements dont dépend le fonctionnement de l'interface herbe -
animal. La durée de vie des feuilles régle notamment en grande partie I'effi-
cacité avec laquelle la production peut étre consommée par les herbivores.
Le modéle proposé permet d’analyser I'évolution des recherches sur 'opti-
misation des méthodes de péturage depuis 50 ans et de proposer des
' éludes pertinentes dans le cadre d’'une extensification des systémes de
. péturage.

MOTS CLES

Gestion des prairies, modélisation, paturage, prairie, structure de la végétation.
KEY-WORDS

Grassland, grazing, pasture management, setting-up of models, sward structure.

AUTEUR
Unité d'Ecophysiologie des Plantes Fourragéres, INRA, F-86600 Lusignan.

203



e paturage consiste en un prélévement continu ou intermittent
par les animaux des tissus foliaires élaborés par les especes
d'une communauté végétale pour satisfaire Iappétit du trou-
peau et subvenir a ses besoins alimentaires en fonction des objectifs
de production animale recherchés. Cependant, ces mémes tissus
foliaires captant I'énergie nécessaire a 'assimilation du carbone indis-
pensable & leur propre édification, il y a inévitablement une contradic-
tion entre la recherche d'une fréquence et d'une intensité des défolia-
tions qui maximise la quantité de tissus foliaires ingérés par les ani-
maux par unité de surface de sol, et la fréquence et I'intensité des défo-
liations qui maximisent la production de ces tissus foliaires et assu-
rent ainsi le renouvellement de la ressource. Toute l'histoire de la
recherche sur le paturage depuis ces cinquante derniéres années peut
se résumer en une recherche empirique de l'optimum de chargement
et des modalités de paturage permettant d’assurer au mieux une satis-
faction des besoins alimentaires d'un troupeau donné sur un territoi-
re déterminé, dans des conditions trés variables et irés aléatoires de
croissance de I'herbe. Cette approche empirique a permis d'établir des
régles de conduite du paturage trés normatives, peu ou pas extrapo-
lables en dehors des conditions ot elles ont été établies, et qui se réve-
lent largement insuffisantes pour parvenir 4 une gestion véritablement
“durable” des ressources prairiales, c’est-a-dire ajuster le prélévement
de la ressource aux besoins réels du troupeau et aux possibilités de
renouvellement de celle-ci.

Dans le cadre de cet article, nous allons tout d’abord illustrer les
mécanismes qui contrdlent la croissance des plantes prairiales a tra-
vers l'assimilation du carbone et sa répartition, en interaction avec la
nutrition azotée. Puis nous montrerons quels sont les mécanismes
morphogénétiques qui déterminent la croissance et la sénescence
foliaire ainsi que la plasticité morphologique qui en découle, permet-
tant aux plantes de s’adapter aux modes de défoliation qu'elles subis-
sent. Ensuite, nous montrerons comment le comportement alimentai-
re des animaux au paturage induit des modes de défoliation précis au
niveau des plantes et quelles peuvent en étre les conséquences en
terme d’efficience d'utilisation de la ressource fourragére. Enfin, nous
essayerons de conclure en comparant les différents systémes de patu-
rage a la lumiere des connaissances analytiques que nous aurons
développées.

1. Les flux de carbone et d’azote
au sein des peuplements prairiaux
et la production d’herbe

Les éléments clés du cycle du carbone au sein d’une prairie patu-
rée sont représentés sur le diagramme de la figure 1. Il s'agit :

- 1) de l'interception de la lumiére par les surfaces foliaires des
plantes,
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Ficure 1 : Diagramme
représentatif des flux
de carbone au sein
d’une prairie paturée
(LEmMAIRE et CHAPMAN,
1996).

FiGure 1 : Diagram repre-
senting the flows of
carbon within a grazed
pasture (LEmAiRE and
CHAPMAN, 1996).

FiGURe 2 : Efficience de
conversion en biomasse
aérienne du rayonne-
ment intercepté par un
peuplement de fétuque
élevée a) au printemps
ou en été, en conditions
de nutrition N et d’ali-
mentation hydrique non
limitantes, b) au prin-
temps, en fonction
de différents niveaux
de nutrition N (d’apres
BELANGER et al., 1992).
Ficure 2 : Efficiency of
the conversion into
above-ground biomass
of incoming radiation
intercepted by a tall fes-
cue sward : a) in spring
or summer, under non-
limiting conditions of N
nutrition and water sup-
ply, b) in spring, with
various levels of N-nutri-
tion (after BELANGER et al.,
1992).
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- 2) de l'assimilation du carbone par la photosynthése et des
pertes liées a la respiration d’entretien,

- 3) de l'allocation des assimilats carbonés a la synthése de nou-
veaux tissus foliaires et racinaires, et des pertes respiratoires asso-
ciées,

- 4) de la consommation des tissus foliaires par les animaux,

- b) de la sénescence des tissus foliaires et racinaires, de la
décomposition des litiéres ainsi formées et de leur intégration sous
forme de matiére organique dans le sol.

A cette description des flux de carbone au sein d'un peuplement
paturé, peut étre associée une description des flux d’azote associés.
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& Interception du rayonnement et production
de biomasse

La vitesse d’'accumulation de biomasse foliaire d'un peuplement
végétal peut étre directement reliée 4 la quantité de rayonnement inter-
cepté par le peuplement (Gossk et al., 1984) comme cela est montré sur
la figure 2. La pente de la relation ainsi obtenue représente une esti-
mation moyenne de l'efficience de conversion du rayonnement
intercepté en biomasse aérienne au cours de la période de repousse
considérée. Cette valeur moyenne de l'efficience de conversion ainsi
obtenue résulte en fait de plusieurs phénoménes décrits dans le dia-
gramme de la figure 1 : la photosynthése brute, les pertes respiratoires
et l'allocation des assimilats.

Il faut également noter en toute rigueur que cette analyse suppo-
se que I'on se place en situation ou les pertes par sénescence foliaire
sont négligeables et en I'absence de prélévement par les animaux, de
maniére a ce que les augmentations de biomasse mesurées correspon-
dent bien a un accroissement brut, c'est-a-dire a la production pri-
maire épigée. Cette condition est en trés grande partie réalisée si 'ac-
cumulation de biomasse est mesurée apres une défoliation quasi tota-
le et sur une période de repousse limitée dans le temps.

Du fait que seule la production primaire épigée est prise en
compte, des variations d’efficience de conversion, observables sur la
figure 2 et liées soit a la saison soit au niveau de nutrition azotée, peu-
vent étre engendrées, non seulement par des modifications de l'effi-
cience des processus photosynthétiques ou respiratoires, mais égale-

ment par une modification de la répartition des assimilats entre la

croissance épigée et la croissance souterraine.

Le tableau 1, tiré des travaux de BELANGER et al. (1994), permet
d’analyser les sources de variation de l'efficience de conversion. Ainsi,
les différences observées entre la croissance reproductive au prin-
temps et la croissance végétative en été (figure 2a) ne sont pas attri-
buables a une différence d'efficience photosynthétique (E,) mais
essentiellement aux différences d'allocation des assimilats (E;/Ey) et,
a un degré moindre, a une diminution de lefficience respiratoire

(E{/E;) liée a l'accroissement de la part relative des racines dans la ~'

respiration d’entretien. De la méme maniére, les différences impor-
tantes defficience de conversion en biomasse aérienne (E,) observées
entre niveaux de nutrition N (figure 2b) sont imputables majoritaire-

Ep E¢ EvEp  Ea Ea/Et

Période de croissance

Printemps 5,62 2,65 0,47 2,21 0,83

Eté 5,28 2,35 0,45 1,80 0,76

Automne 5,83 2,32 0,40 1,68 0,72
Niveau d’apport de N (kg N/ha/an)

0 4,82 1,78 0,37 1,12 0,63

60 5,03 2,28 0,45 1,73 0,76

120 5,05 2,56 0,51 2,07 0,81

180 5,62 2,65 0,47 221 0,83

TaBLEAU 1 : Effet de la
saison (en conditions
non limitantes de nutri-
tion azotée et d’alimenta-
tion hydrique) et de
I’azote (au printemps)
sur l'efficience de la
photosynthése brute
(Ep), et sur les effi-
ciences de conversion
de la lumiére intercep-
tée en biomasse totale
(Ey) et en biomasse
aérienne (E;) pour un
peuplement de fétuque
élevée (g MS/MJ).

TaBLE 1 : Effects of the
season (under non-limi-
ting conditions of N nutri-
tion and water supply)
and of nitrogen (in-
spring) on the efficiency
of gross photosynthe-
sis (Ep) and on the effi-
ciencies of conversion
of intercepted light into
total biomass (E;) and
above-ground biomass
(Ez), in a tall fescue
sward (g DM/MJ).
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Ficure 3 : Accumulation
d’azote dans la plante

entiére (a) et dans les

parties aériennes (b)
d’une luzerne au cours
d’'une repousse aprés
défoliation, et variation
de la quantité d’azote
dans les racines (c).

Ficure 3 : Storage of
nitrogen in the whole
plants (a), in above-
ground parts of lucerne
(b), and variation of the
amount of N in the
roots (c).

ment aux différences d’allocation entre parties aériennes et racinaires :
83% du carbone assimilé est utilisé dans la croissance aérienne en
situation de forte nutrition N contre seulement 63% en situation de
faible nutrition N. On peut noter également une forte différence d’effi-
cience respiratoire (E;{/E;) puisque 37% seulement du carbone assi-
milé est utilisé dans la croissance totale en situation NO contre 47% en
situation N180. Les effets directs de la nutrition azotée sur l'efficience
photosynthétique (E,) sont relativement modestes. Cette analyse, cou-
plée avec I'examen de la figure 2b, montre que 'effet essentiel de la
nutrition azotée sur la dynamique d’accumulation de la biomasse
aérienne d’'un peuplement végétal au cours de sa repousse provient de
son influence sur la dynamique de croissance foliaire. Ceci explique
ainsi directement le supplément de croissance permis par le supplé-
ment d'interception du rayonnement visible incident (PAR), et indirec-
tement une augmentation de l'efficience de conversion du fait d'une
utilisation privilégiée des assimilats dans la croissance foliaire
(BELANGER et al., 1992a et 1992b).

& Prélevements d’azote et croissance
des peuplements prairiaux

Les flux d'azote au sein des peuplements sont intimement liés
aux flux de carbone. Il est maintenant bien établi que I'acquisition de
N par les plantes, que ce soit I'absorption de 1'azote minéral du sol ou
la fixation de Ny, est directement controlée par le flux de substrat car-
boné arrivant aux racines (LEMAIRE et al., 1997). Une relation linéaire
entre I'accumulation de N dans la plante entiére et I'accumulation de
biomasse totale a ainsi pu étre établie sur la luzerne (LEMAIRE et al.,
1992) tandis qu'une relation allométrique de coefficient 0,66 relie I'ac-
cumulation d’azote épigé a la croissance des parties aériennes. Comme
le montrent les données de la figure 3, ces deux relations impliquent
une forte remobilisation d'azote racinaire en début de repousse et une
reconstitution de ces réserves en fin de repousse. Ainsi, les flux
internes d’azote au sein de la plante dans les processus de stockage -
remobilisation des réserves azotées constituent un élément fondamen-
tal de la pérennité des plantes soumises a des séquences répétées de
défoliation (Avice et al., 1997).

N total prélevé (kg/ha) N des parties agriennes (kg/ha) N des racines (kg/ha)
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La dynamique d’accumulation de N dans la biomasse aérienne au
cours d'une repousse a été abondamment étudiée (LEMAIRE et SALETTE,
1984 ; Greenwoop et al.,, 1990 ; Lemawre et Gasrar, 1997 ; Durvu et al.,
1997). La valeur du coefficient d’allométrie de 0,66, trés souvent obser-
vée entre I'accumulation critique de N (minimum de N accumulé
dans les parties aériennes pour maximiser la croissance) et I'accumu-
lation de biomasse épigée, a pu étre interprétée comme une “propriété
émergente” du couvert végétal impliquant une croissance “isomé-
trique” de la plante individuelle moyenne conduisant ainsi 4 'unicité
de la loi “dite de dilution d'azote” pour un grand nombre d’espéces.
Ainsi, une relation linéaire entre l'azote accumulé dans les parties
aériennes et lindice foliaire du peuplement peut étre observée
(GrinDLAY, 1997 ; LEMAIRE et GasTaL, 1997) ; la “dilution de l'azote”
observée a 'échelle du couvert végétal est liée a la part de plus en plus
importante des structures de soutien permettant aux surfaces foliaires
d’étre positionnées dans les parties les plus éclairées du couvert végé-
tal. Ceci renforce le role spécifique de 'azote dans la morphogenése et
plus particuliérement pour les composantes de la croissance foliaire.

2. La morphogenése des plantes paturées
et ses conséquences
sur les flux de tissus foliaires

@ Caractéristiques morphogénétiques des plantes
et structure du couvert végétal

Le schéma de la figure 4 permet de représenter les liens qui peu-
vent exister entre les principales composantes de la morphogenese
foliaire des graminées prairiales et les caractéristiques structurales du
couvert végétal. Ainsi, la combinaison de la vitesse d’'allongement
foliaire et de la vitesse d'apparition foliaire permet de déterminer la
longueur finale moyenne des feuilles produites par une talle de gra-
minée si I'on admet que la durée d’allongement d'une feuille est en rap-
port constant avec l'intervalle entre 'apparition de deux feuilles suc-
cessives (ou phyllochrone). Ainsi, a température constante, comme
cela est représenté dans le schéma de la figure 4, au fur et 4 mesure
du développement de l'indice foliaire, il y a, par l'intermédiaire des
modifications du microclimat lumineux, a la fois diminution de la
vitesse d'apparition des feuilles et augmentation de leur vitesse d'al-
longement, ce qui conduit & une augmentation progressive de la taille
finale des feuilles successivement produites. De plus, la vitesse d'al-
longement des feuilles des graminées tempérées répond a la tempéra-
ture selon une loi de type Gompertz dans la gamme de 0 a 25°C (GasTAL
et al., 1992) alors que la vitesse d’apparition foliaire répond de manie-
re linéaire, d’ot1 une variation non linéaire de la taille finale des feuilles
avec la température. De la méme maniére pour les graminées tempé-
rées, la nutrition azotée a un effet trés important sur la vitesse d’al-
longement des feuilles (GasTaL et al., 1992), alors que son effet sur la
vitesse d’apparition des feuilles est trés réduit, ce qui conduit a une
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FIGURE 4 : Schéma des
composantes morpho-
génétiques et structu-
rales des peuplements
de graminées prai-
riales.

Ficure 4 : Diagram of
the morphogenetic and
structural components
of pasture grass popu-
lations.

trés forte variation de la taille finale des feuilles avec le niveau de nutri-
tion azotée des plantes.

De méme, le nombre maximum de feuilles sur une talle est
déterminé par la combinaison de la vitesse d'apparition et de la
durée de vie des feuilles. Il semble que, pour une espéce donnée, la
réponse a la température de ces deux variables soit similaire, ce qui
conduit 4 un nombre maximum de feuilles caractéristique pour
chaque espéce. La durée de vie des feuilles semble 1égérement réduite
en cas de déficit de nutrition azotée.

La production potentielle de nouvelles talles est directement liée
a la production des bourgeons des talles axillaires & l'aisselle des
feuilles. La vitesse d’apparition des feuilles, qui est une caractéristique
génétique, détermine donc directement le tallage potentiel du peu-
plement selon le concept de “site filling” développé par DaviEs (1974).

Ces trois caractéristiques structurales du couvert végétal que
sont la taille finale des feuilles, le nombre de feuilles par talle et la den-
sité de talle, représentent en fait les composantes de l'indice foliaire
et déterminent directement les capacités d'interception du rayonne-
ment incident, 'assimilation du carbone et la croissance du couvert
végétal. Cependant, ces caractéristiques structurales déterminent éga-
lement la maniére dont les tissus foliaires sont agencés dans 'espace
et notamment la distribution verticale de ces tissus (figure 5) ; la struc-
ture du couvert végétal conditionne non seulement la préhensibilité et
la probabilité de défoliation par les animaux au paturage, mais aussi
la proportion de ces tissus foliaires qui seront laissés sur place pour
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assurer la repousse des plantes aprés défoliation. Ainsi, un méme
niveau d'indice foliaire obtenu avec une combinaison trés différente de
ses composantes, tout en assurant une nutrition carbonée équivalen-
te du peuplement prairial, correspondra a des structures trés contras-
tées du couvert végétal : forte densité de talles de petite taille assurant
une bonne repousse aprés défoliation mais restreignant la consomma-
tion par les animaux, ou faible densité de talles de grande taille maxi-
misant I'ingestion mais limitant les capacités de repousse aprés défo-
liation, Comme on peut le voir sur le diagramme de la figure 4, la
caractéristique centrale déterminant I'équilibre entre ces deux types de
structure de couvert végétal est la vitesse d’apparition des feuilles
qui s’avére étre ainsi une caractéristique génétique déterminante.

L'indice foliaire d'un peuplement prairial, & un moment donné,
est la résultante des processus morphogénétiques déterminant la
croissance des feuilles et leur sénescence, et des prélévements de tis-
sus foliaires dépendant de l'intensité et de la fréquence des défoliations
telles qu'elles sont déterminées par le mode de conduite du paturage
{ou de la fauche). Les recherches récentes ont montré que les modifi-
cations de la qualité de la lumiére percue par les plantes au sein du
couvert végétal {extinction du bleu et diminution du rapport rouge
clair/rouge sombre), liées au développement de I'indice foliaire, provo-
quaient des réponses photomorphogénétiques adaptatives des
plantes (DEREGIBUS et al., 1983 ; GAUTIER et VARLET-GRANCHER, 1996 ;
GAUTEER et al., 1997). Ces réponses adaptatives se traduisent par : 1)
une diminution de la vitesse de tallage qui devient alors trés inférieu-
re a la vitesse potentielle déterminée par le phyllochrone, 2} une dimi-
nution de la vitesse d’apparition des feuilles conduisant a une aug-
mentation de leur taille finale et 3) une augmentation corrélative de la
vitesse de sénescence qui conduit & I'absence de modification nette du
nombre de feuilles maximum par talle. Cette plasticité morphogéné-
tique provoque donc un changement graduel de la structure du peu-
plement au cours d'une repousse lorsque I'indice foliaire devient suffi-
samment important, et conduit 4 une réduction de la colonisation
horizontale et a une augmentation de la colonisation verticale. Ces
modifications sont par ailleurs amplifiées par des effets concomitants
des changements de la qualité de la lumiére sur les angles d'insertion
des talles et des feuilles, donnant aux plantes un port nettement plus

Ficure 5 : Distribution
verticale de la biomasse
des limbes foliaires et
des gaines pour 2 varié-
tés de fétuque élevée
paturées en continu par
des moutons et mainte-
nues a un indice foliaire
constant de 2 (d’aprés
MazzanT et al., 1994).

FiGURe 5 : Vertical distri-
bution of the biomass of
blade and sheaths in
2 tall fescue cultivars
continuously grazed by
sheep and maintained
at a constant foliar
index of 2 (after MAZzaNT!
etal., 1994).
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dressé. Cette plasticité morphogénétique apparait €tre une réponse
adaptative trés importante pour les plantes prairiales ; elle leur permet
d’'une part “d'échapper” aux défoliations trop fréquentes en position-
nant leur surface foliaire dans les horizons les plus proches du sol
(densité de talles élevée, feuilles courtes, port étalé) et, d’autre part, en
situations de défoliations peu fréquentes, “d’éviter” 'ombrage des
plantes voisines en développant une stratégie de croissance verticale.
Si la plasticité morphogénétique est essentiellement d’origine phéno-
typique, les limites a lintérieur desquelles une méme plante est
capable de développer de telles réponses adaptatives est d’'ordre géno-
typique ; et l'existence de limites différentes entre espéces et géno-
types doit jouer un role majeur dans les variations d’'abondance d’es-
péces de graminées adultes au sein des communautés végétales sou-
mises a des modes de conduite contrastés. 1l est important de noter ici
que cette plasticité morphogénétique oriente I'ensemble des réponses
des plantes aux modifications trophiques de l'environnement. Ainsi,
l'effet d’'un apport d’azote sur une prairie de fétuque élevée soumise a
des fauches peu fréquentes conduit & une augmentation trés impor-
tante de I'élongation foliaire et de la taille des feuilles, et & une quasi-
absence d'augmentation de la densité de talle du fait de I'inhibition du
tallage par l'indice foliaire (SiMON et LEMAIRE, 1987) ; en revanche, en
situation de paturage continu, un méme apport d'azote se traduit
essentiellement par une augmentation de la densité de talles (MazzanT
et al., 1994).

B La sénescence des tissus foliaires et la
productivité nette des peuplements prairiaux paturés

La durée de vie des feuilles des différentes espéces de graminées
prairiales semble génétiquement déterminée. Cette durée de vie est
cependant contrdlée par la température et, pour un génotype donné,
elle peut étre exprimée en degrés-jours. La sénescence des feuilles est
graduelle ; elle commence par le jaunissement des tissus & l'extrémité
de la feuille la plus agée puis progresse vers sa base de telle sorte que
la totalité des tissus du limbe de la feuille sont sénescents au bout
d'une période correspondant & peu prés a un phyllochrone, ce qui per-
met de maintenir a peu prés constant le nombre total de feuilles vertes
sur une talle.

Comme cela est représenté sur les schémas de la figure 6, aprés
une défoliation totale d'une talle, il existe une période pendant laquel-
le il n'y a pas de sénescence puisqu’aucun des tissus foliaires nouvel-
lement formé n’a encore atteint un age égal a sa durée de vie. Aprés
cette période de latence pendant laquelle 'accumulation de tissus
foliaires vivants correspond a la production primaire (ou production
brute), la perte de tissus foliaires verts par sénescence devient équiva-
lente 4 la production brute, d’oii une stagnation de la quantité de tis-
sus foliaires verts accumulés sur une talle. Selon que cette période de
latence est longue ou courte, ce qui correspond en fait a la durée de vie
des feuilles du génotype considéré, la quantité de tissus foliaires maxi-
mum qui peut étre accumulée sur une méme talle peut donc €étre trés
variable. Ceci détermine en fait la capacité de stockage sur pied de
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biomasse foliaire par le peuplement (pour une densité de talle don-
née), ce que les anglo-saxons nomment le ceiling yield. Cest en fait ce
qui est classiquement mesuré dans les essais comparatifs de variétés
menés en fauche, et c’est sur ce critére que les performances des géno-
types sont évaluées. Cependant, des génotypes différant par la durée
de vie de leurs feuilles peuvent trés bien avoir la méme vitesse de pro-
duction brute de tissus foliaires, tout en manifestant des capacités de
stockage sur pied trés différentes. Ceci revient a dire que, pour com-
parer la productivité de génotypes, il faut comparer leur productivité
primaire {vitesse d’accumulation brute des tissus foliaires), puis ensui-
te connaitre la durée de vie de leurs feuilles afin de savoir quel temps
de repousse maximum il faut respecter pour optimiser la récolte des
tissus foliaires produits avant leur perte par sénescence. Dans les
exemples des figures 6b et 6¢ on voit que, pour une graminée tropica-
le comme Digitaria decumbens, un intervalle de défoliation optimum
serait de 2 semaines, alors que les 5 4 6 semaines classiquement pré-
conisées dans les paturages tropicaux conduisent & des pertes impor-
tantes de tissus foliaires par sénescence. En revanche, pour une espé-
ce comme Setaria anceps, l'optimum serait d’environ 3 semaines. Des
différences analogues existent également entre les espéces de grami-
nées tempérées, la fétuque élevée ayant une durée de vie des feuilles
de l'ordre de 550 degrés-jours contre 330 degrés-jours pour le ray-
grass anglais (LEMAIRE, 1988), ces deux espeéces ayant 4 peu preés la
méme productivité primaire. Ainsi, de fortes interactions “génotypes -
modes de défoliation” peuvent étre mises en évidence, et la caractéri-
sation de la durée de vie des feuilles des différentes espéces et variétés
permettrait de les expliciter et de les prévoir.

L'optimisation des modes de défoliation du point de vue de la
consommation d’herbe doit donc consister a réduire autant que faire
se peut l'intervalle entre deux défoliations successives de la méme talle
a une période inférieure a la durée de vie des feuilles des espéces
constitutives de la communauté végétale paturée ; cela permet en effet
de réduire les pertes de tissus foliaires par sénescence et de maximi-
ser en conséquence la part de la production brute de tissus foliaires
qui est effectivement ingérée par I'animal. La connaissance des lois qui
déterminent I'intensité et la fréquence des défoliations des feuilles en
fonction du comportement alimentaire des animaux, des niveaux de

FiGURe 6 : Evolution de
la longueur de limbes
verts, de l'allongement
cumulé des limbes et de
la sénescence cumulée
pour a) une talle de
fétuque élevée, b) une
talle-de Digitaria decum-
bens et c) une talle de
Setaria anceps, apres
défoliation.

Ficure 6 : Changes in
green blade lengths,
cumulated blade leng-
thenings and cumulated
senescence for a) a tall
fescue tiller, b) a Digitaria
decumbens tiller, c} a
Setaria anceps liller,
after defoliation.
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Fic'~= 7 : Relation entre
la pr. 9ndeur de défo-
liation (ou intensité de
défoliation) et la hauteur
d’une talle de ray-grass
anglais soumis a diffé-
rents modes de péatura-
ge par des vaches lai-
tieres (d'aprés WADE,
1991).

Ficure 7 : Relationship
between defoliation depth
(or defoliation intensity) and
height of a perennial rye-
grass tiller undergoing
various types of grazing
by dairy cows (after WaDE,
1991).

chargement et des décisions prises par I'éleveur, apparait donc un
préalable indispensable a toute tentative d'adaptation des modalités de
paturage aux especes et variétés présentes, qu'elles soient semées ou
naturelles. Ceci pourrait également s'appliquer au choix des espéces et
variétés par l'éleveur lorsqu'’il s’agit de rénover ou d'implanter une prai-
rie dans le cadre d'un systéme préétabli.

3. La dynamique de défoliation des plantes
dans les peuplements prairiaux paturés

La dynamique de défoliation des talles de graminées dans les
peuplements prairiaux paturés a été étudiée de maniére assez intensi-
ve par différents auteurs depuis les travaux pionniers de HobGson
(1966). Deux grandeurs permettent de caractériser un mede de défo-
liation. La premiére, l'intensité de défoliation représente la propor-
tion des tissus foliaires présents sur une talle individuelle qui est effec-
tivement ingérée par l'animal lors d'une défoliation élémentaire. Elle
peut étre mesurée sur des talles baguées sur lesquelles des mesures
de longueur de feuilles vertes peuvent étre effectuées juste avant et
juste aprés une défoliation. L'intensité de défoliation peut étre expri-
mée au niveau de la talle entiere (HoDGSON et OLLERENSHAW, 1969) ou/et
au niveau de la feuille individuelle (MazzanTi et LEMAIRE, 1994). WADE et
al. (1989) ont proposé une expression de l'intensité de défoliation en
fonction de la hauteur de la talle étirée, ce qui permet de fournir une
estimation de la profondeur de la défoliation et de décrire la préhen-
sion de Therbe par I'animal dans sa dimension verticale. Sur cette
base, WADE (1991) a pu montrer que la profondeur de défoliation expri-
mée en valeur relative restait remarquablement constante et égale a
0,35 dans une large gamme de hauteur initiale de talle, indépendam-
ment du systéme de paturage (continu ou rationné) assurant la défo-
liation (figure 7). Les limites de hauteur d’herbe & l'intérieur desquelles

Profondeur de défoliation {mm)
140 r :

120T

100+

80 0 Paturage cantinu

* Paturage tournant

80 F

40k

20

0 i ks L - Y 1 o 1 i
0 50 100 150 200 250 300 350 400
Hauteur de Ja talle "étirée” avant défoliation {mm)

213



la constante de la profondeur de défoliation peut étre appliquée ne sont
pas exactement déterminées. En effet, on peut supposer qu’il existe un
seuil minimum de hauteur d’herbe permettant la préhension de Iher-
be par l'animal. MazzanTi et LEMAIRE (1994) ont montré que, au niveau
de la feuille de fétuque élevée, une intensité de défoliation constante de
0,5 pouvait étre observée avec des moutons en paturage continu, ce
qui correspond en fait aux valeurs de 0,3-0,4 mentionnées par
HobasoN et OLLERENSHAW (1969) pour du ray-grass anglais, si 'on
admet que toutes les feuilles d’'une méme talle ne sont pas concernées
par une méme défoliation au niveau de la talle.

La deuxiéme grandeur caractéristique correspond a la fréquence
de défoliation ou a son inverse qui est l'intervalle de défoliation. La
fréquence de défoliation correspond en fait 4 la probabilité qu'a une
talle individuelle d’étre défoliée au cours d’une journée donnée. Elle est
estimée par la proportion de talles baguées sur lesquelles une défolia-
tion a pu étre enregistrée au cours d'une journée de paturage. Comme
l'a suggéré Wabe (1991), si 'on admet que les talles baguées sont
réparties entiérement au hasard sur la surface de la parcelle, la fré-
quence de défoliation ainsi calculée représente en fait la proportion de
la surface de la parcelle qui a été “paturée” par les animaux, permet-
tant ainsi d’'appréhender la dimension horizontale de la défoliation. La
figure 8 montre ainsi que, quel que soit le systéme de paturage, conti-
nu, en rotation ou rationné, la proportion de la surface de la parcelle
qui est effectivement paturée est directement dépendante du charge-
ment animal instantané. En paturage continu, l'intervalle de défolia-
tion des talles varie depuis 20 jours pour les chargements les plus
faibles (5% de la surface paturée chaque jour) jusqu'a 5 jours pour les
chargements les plus élevés (20% de la surface paturée chaque jour),
tandis qu'a I'extréme, en paturage rationné avec de trés forts charge-
ments instantanés, les animaux paturent de 2 4 4 fois la méme surfa-
ce en strates successives au cours de la méme journée, la profondeur
de ces différentes strates étant a chaque fois égale approximativement
4 0,35 fois la hauteur de 'herbe restante conformément au schéma de
la figure 7.

Log (% de (a surface paturée par jour)

6+ - !I t“

| Paturaga rationné
* " Paturage en rotation
o - Paturage continu

! i L L L L L AR |
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FiGuRE 8 : Relation entre
la proportion de la sur-
face de la parcelle
paturée chaque jour et
le chargement animal
pour différentes moda-
lités de paturage (conti-
nu, en rotation et ration-
né ; daprés WADE,
1991).

FiGure 8 : Relationship
between the proportion
of the pasture area gra-
Zed each day and the
stocking rate, for diffe-
rent grazing methods
(set stocking, rotational

' grazing, strip grazing ;

after Wape, 1991).
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Ainsi, le processus de défoliation d'un couvert végétal relative-
ment homogéne par les animaux peut étre décrit par deux grandeurs
caractéristiques. L'une, la profondeur (ou intensité} de défoliation,
qui caractérise la dimension verticale du paturage pour I'animal indi-
viduel, et dont la valeur absolue va dépendre de la structure verticale
du couvert végétal, et plus particuliérement de la dimension des
feuilles. L'autre grandeur, la surface paturée journaliére, caractérise
l'activité horizontale du paturage par le troupeau et intégre des aspects
comportementaux, comme le temps de paturage, le temps de rumina-
tion, les temps de déplacement des animaux entre les stations alimen-
taires, les temps de préhension et de mastication de 'herbe pour la for-
mation des bouchées. Les résultats de I'analyse conjointe de ces diffé-
rents processus de la formation du bol alimentaire chez I'animal au
paturage tendent a montrer que la surface unitaire des bouchées se
réduit, de méme que leur profondeur, quand la hauteur de I'herbe
paturée diminue ; cette diminution du volume des bouchées n'est que
trés partiellement compensée par 'augmentation de la densité des tis-
sus foliaires observée généralement avec des hauteurs de végétation
plus courtes. Ainsi, I'animal individuel aura d’autant plus de difficul-
tés a satisfaire son appétit que la structure de I'herbe qui lui sera offer-
te sera courte et dense ; et une augmentation de la quantité d’herbe
offerte par un supplément de surface allouée ne sera d’aucun secours
car c'est la facilité de préhension de I'herbe qui limite son ingestion
et non pas la quantité offerte ; ceci remet d’ailleurs en cause ou du
moins limite fortement l'utilisation de la pression de paturage comme
outil de pilotage des systémes paturés. En effet, I'ajustement des quan-
tités ingérées par l'extension du temps de paturage n'est possible que
pour des animaux a faible exigence de niveau d'ingestion. On voit éga-
lement tout I'intérét qu'il y a & mieux prendre en compte les différences
morphogénétiques entre espéces et variétés et leurs conséquences sur
la préhensibilité de 'herbe au paturage et son ingestion par les ani-
maux.

4. Efficacité de I'utilisation de I’herbe
produite au paturage

La production animale a partir d'un systéme de paturage néces-
site la production de tissus végétaux par les peuplements prairiaux et
leur ingestion par les animaux dans des proportions suffisantes pour
répondre aux objectifs recherchés. La conception des systémes de
paturage est donc d’abord commandée par les objectifs de production
qui sont déterminés a I'échelle du systéme : performances recherchées
au niveau des individus, ou au niveau des surfaces. L'efficacité d'uti-
lisation de I'’herbe au paturage mesure la proportion de I'herbe pro-
duite par les peuplements prairiaux qui est effectivement consommée
par les animaux ; c’est un critére classiquement retenu pour I'évalua-
tion des systémes de paturage bien qu'il faille utiliser ce concept avec
beaucoup de discernement ; il convient en effet de prendre en compte
également des critéres qui peuvent représenter la flexibilité des sys-
temes et la prise en compte des risques liés aux fluctuations de crois-
sance de I'herbe en relation avec la variabilité climatique, fluctuations
qui peuvent conduire a des pénuries ou des excés d’herbe temporaires.
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Selon les différents points que nous avons développés ci-dessus,
on peut dire que I'efficacité d’'un systéme de paturage pourra se mesu-
rer & sa capacité a produire de I'herbe ingérable par les animaux en
quantité et en qualité suffisante pour satisfaire tous les jours leurs
besoins nutritifs. Herbe “ingérable” veut dire “verte, appétente, et pré-

hensible”... Nous avons vu que la plasticité morphogénétique des dif-

férentes espéces pouvait conduire les plantes soumises a des défolia-
tions intenses et fréquentes a développer des mécanismes d’adaptation
morphogénétique avec comme conséquence une réduction importante
de la hauteur du gazon paturé et une densification par le tallage
conduisant a une structure du couvert végétal qui limite la préhensi-
bilité de Yherbe par 'animal, malgré sa trés forte appétence et sa trés
grande valeur alimentaire. Il s’agit donc en fait d'une limitation de I'in-
gestion individuelle des animaux surcompensée par une maximisation
du chargement jusqua une limite correspondant aux possibilités de
renouvellement de la ressource.

Les travaux de MazzanTl et LEMAIRE (1994) ont montré que, en
situation de paturage continu, l'efficience d'utilisation de I'herbe par
des moutons au paturage sur une prairie de fétuque élevée pouvait
étre largement augmentée par la fertilisation azotée de 57% a 73%
(tableau 2). Ainsi, a leffet positif de I'azote sur la croissance de I'herbe
s'ajoute un effet supplémentaire sur une meilleure utilisation de I'her-
be produite. Le schéma de la figure 9 permet d'expliquer cet effet de
l'azote sur l'efficience d'utilisation. L'augmentation de chargement liée
a laugmentation de la production d’herbe par I'apport d’azote s’est tra-
duite par une augmentation de la fréquence de défoliation des feuilles
conformément & la relation de la figure 8. Ainsi, pour une méme durée
de vie des feuilles, chaque feuille produite subit en moyenne un
nombre plus important de défoliations avant que la sénescence n'in-
tervienne, ce qui réduit la proportion des tissus foliaires qui échappent
ainsi a la défoliation et contribue a augmenter I'efficacité d'utilisation
de I'herbe au paturage.

Le schéma de la figure 9 peut s’appliquer en réalité a toute situa-
tion d’'augmentation du chargement liée & une augmentation de la pro-
duction d’herbe, quelle que soit la cause d’augmentation de la produc-
tion. L'augmentation d’efficience d'utilisation de I'herbe n'est donc pas
un effet direct de I'azote sur la consommation de I'animal, mais un
effet induit par l'augmentation de la fréquence de défoliation des
feuilles résultant d'une augmentation du chargement. On peut donc
penser pouvoir généraliser ce phénoméne et tenter, a travers lui, d'in-
terpréter les comparaisons entre les différents systémes de paturage.
En effet si, dans le cas du paturage continu, fréquence de défoliation
et chargement sont intimement liés, dans le cas du paturage en rota-

TaBLEAU 2 : Effet de
I’azote sur la croissan-
ce de I'herbe et son uti-
lisation en paturage
continu pour un peu-
plement de fétuque éle-
vée (d’aprés MAzzanTi et
LEMAIRE, 1994).

TaBLE 2 : Effect of nitro-
gen on grass growth
and its utilization by
animals grazing under
set stocking, in a tall
fescue sward (after
Mazzanti and LEMAIRE,
1994).
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FIGURE 9 : Schéma repré-
sentatif des effets induits
par le taux de croissance
de ’herbe sur ’efficience
d’utilisation de I'herbe en
paturage continu.

FiGURE 9 : Dlagram repre-
senting the effects of the
growth rate of herbage
on the efficiency of her-
bage use under set stoc-
king.

Adwt‘e (ou autres facteurs de croissance)

" Croissanee de I'herbe J
Chargement ]
. {7 intervalle de defoliation )
Durée de"v'ie'dcs feuilles e ’i '

o [ " Kb de défoliutions passibles avant ]

Intensité de défoliation
constante

[ “Efficience d'utilisation de I"herbe ]

tion, I'éleveur a la possibilité de dissocier ces deux variables en déter-
minant le nombre de parcelles, les temps de séjour des animaux et les
intervalles de paturage. Ainsi, connaissant la durée de vie moyenne
des feuilles des espéces de sa prairle, I'éleveur pourra alors adopter un
systéme de paturage avec des intervalles suffisamment courts pour
limiter au maximum la sénescence des feuilles et optimiser l'efficience
d'utilisation de I'herbe, et ceci méme a des niveaux de chargement
faibles.

La figure 10 tente de représenter, de maniére théorique, les effets
des variations de niveau de production d’herbe dans les deux systémes
de paturage libre et de paturage en rotation. Une parfaite maitrise des
pertes par sénescence de 'herbe par un systéme de rotation bien
conduit implique : (i) un temps de repousse des parcelles suffisamment
court et dans tous les cas inférieur a la durée de vie moyenne des
feuilles et (if) un indice foliaire résiduel assez faible pour minimiser la
sénescence des feuilles non consommeées lors de la repousse ultérieu-
re. Dans ce cas d'une maitrise parfaite des pertes par sénescence, on
doit avoir une variation proportionnelle de la productivité de I'herbe et
de son ingestion en fonction du niveau d'intensification, et donc un
maintien de lefficience d'utilisation. Ce cas reste bien entendu théo-
rique ; sa pertinence devra étre confrontée a la réalité de la gestion
d'un systeéme complet, mais on doit pouveir maintenir a peu prés
constante son efficience d'utilisation de 'herbe dans une large gamme
de niveaux de production d’herbe. En revanche, par suite de 'impos-
sibilité de séparer fréquence de défoliation et chargement en paturage
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libre, la réduction d'ingestion d’herbe liée & une extensification (réduc-
tion des intrants) sera plus importante en terme relatif que la réduc-
tion de la production d’herbe elle-méme, ce qui se traduit par une
diminution de lefficience d'utilisation. Ainsi, sur le graphique de la
figure 10, une réduction du niveau de production d’herbe a partir
d'une valeur maximale correspondant a un indice de 1 devrait se tra-
duire :

- pour un paturage en rotation, par une trajectoire CB restant
assez proche de la bissectrice, indiquant que la réduction relative d’in-
gestion d’herbe reste plus ou moins proportionnelle a la réduction de
production d'herbe ;

- pour un paturage continu, par une trajectoire CA indiquant une
réduction d'ingestion d’herbe plus que proportionnelle a la réduction
de production.

Ce schéma reste bien entendu largement hypothétique bien que
sous-tendu par un certain nombre de déductions logiques basées sur
la connaissance du fonctionnement de l'interface herbe - animal. Cette
hypothése demande donc a étre confrontée a des données expérimen-
tales avant d'étre confirmée et de servir de base 4 une modélisation du
fonctionnement des systémes de paturage. En effet, les comparaisons
entre systémes de paturage n'ont été effectuées qu'a des niveaux éle-
vés de croissance d’herbe et, & notre connaissance, aucune étude n'a
pris réellement en compte une gamme étendue de niveaux d'intensifi-
cation (ou d’extensification) de la production d’herbe.

Ce graphique, purement théorique, permet cependant de retracer
“I'histoire des recherches sur le paturage” de ces cinquante dernieres
années. Nos arriére-grand-parents se trouvaient en général proche du
point A (paturage extensif libre). L'adoption du paturage en rotation a
permis de passer au point B, sans augmentation des intrants et donc
sans augmentation de la production d’herbe. Puis la généralisation des
apports d'azote, de plus en plus élevés, a permis la formidable aug-
mentation concomitante et paralléle de la production d’herbe et des
chargements, jusqu'a ce qu'on découvre que la suppression des clo-

Ficure 10 Schéma
théorique représentatif
de l'effet d'une extensi-
fication relative de la
croissance d’herbe et
de la production ani-
male dans deux sys-
téemes de paturage.

FiguRe 10 : Theoretical
diagram representing
the effects of a relative
extensification of grass
growth and animal pro-
duction under two gra-
zing systems.
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tures (point C) permettait en fait les mémes performances globales
{paturage intensif libre). Il reste maintenant a savoir si la désintensifi-
cation de la production d’herbe, qui est engagée un peu partout en
Europe, devra s’effectuer en optimisant l'efficience d'utilisation de
I'herbe (maintien de systémes a base de rotation) ou au contraire si l'on
peut se permettre d’ajouter a cette extensification une perte supplé-
mentaire d'efficacité d'utilisation. En fait, les exigences individuelles
des animaux en terme de qualité de I'herbe devront trancher entre les
deux systémes, de méme que les exigences de maitrise de la végétation,
de durabilité des ressources prairiales et de gestion écologique des
paysages. En effet, la diminution importante des fréquences de défo-
liation, diminution engendrée par une extensification du paturage
libre, risque d'une part d’offrir aux animaux des tissus végétaux de
qualité de plus en plus faible et de favoriser également I'hétérogénéi-
sation de la végétation, rendant ainsi son controle de plus en plus dif-
ficile.

Conclusions

Aujourd’hui un ensemble cohérent de principes et de méthodes
sont disponibles pour optimiser la production d’herbe et son efficacité
d'utilisation au paturage. Ces principes et méthodes ont été essentiel-
lement développés a partir d'études menées en conditions de climat
tempéré et sur des prairies semées, conduites intensivement (fumure
azotée et chargement élevés) et composées principalement de ray-grass
anglais, voire de fétuque élevée. Compte tenu de la grande diversité des
végétations prairiales, composées d'espéces a large spectre morpholo-
gique, et étant donné la gamme des niveaux d'intensification qu’il est
nécessaire d'étudier pour rendre compte de la diversité des situations,
il est impératif que ces principes et ces méthodes soient confrontés a
une plus grande gamme de combinaisons “espéce végétale - condition
de milieu”. La théorie développée ci-dessus montre que la morphoge-
nése des différentes espéces doit étre analysée en détail et qu'il est
nécessaire pour chacune d'elle d'appréhender la plage de “plasticité
morphogénétique” qui lui permet de s’adapter aux modalités de défo-
liation qui lui sont imposées par le systéme de paturage. Ce n'est qu'a
cette condition que I'étude des équilibres dynamiques entre les espéces
composant les prairies a base de graminées pourront dépasser le
simple constat concernant la modification de la composition floristique
des prairies. Face a la grande diversité des espéces végétales concer-
nées et a la multitude des communautés végétales, il est impératif de
développer des approches et des modeles a caractére “générique”, Pour
cela, une analyse comparative des grands traits morphogénétiques
devrait conduire a proposer une “typologie fonctionnelle” permettant
d'introduire la variabilité intra et interspécifique dans un modeéle géné-
ral de fonctionnement des couvert végétaux paturés. A cet égard, 'op-
position entre prairies semées monospécifiques et prairies naturelles
plurispécifiques devrait disparaitre au profit d'une approche concep-
tuelle commune incluant d’emblée la diversité génotypique comme
base de I'analyse. Dans un contexte général d'extensification des sur-
faces paturées et de recherche de la durabilité des systémes de patu-
rage, les études de dynamique de végétation doivent pouvoir appré-
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hender des durées beaucoup plus longues que les effets immeédiats et
a trés court terme sur lesquels les efforts se sont essentiellement
concentrés. En effet, il ne s’agit plus d’exploiter une ressource, mais
d'en gérer le renouvellement et la pérennité, ce qui oblige a passer de
pas de temps inférieurs ou égaux a l'année a des pas de temps de
T'ordre de la décennie. Dans ce contexte, la maitrise des “flux de tissus
foliaires” au paturage ne doit plus seulement étre considérée du seul
point de vue de Y'optimisation de la production animale, mais comme
élément déterminant du fonctionnement d'un écosystéme.

Accepté pour publication, le 20 septembre 1999.
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SUMMARY

Foliar tissue flows within grassiand communities. Data for a
rational pasture management

This is a reminder and an epitome of the information presently
available on the determinism of foliar tissue flows within grassiand com-
munities, to serve for optimizing pasture use when a rational manage-
ment of grazing systems is sought after. The three main types of foliar
issue flows are defined by the growth dynamics of the various plant
species, by the consumption pattern of these plants by the animals, and
by the senescence of uneaten tissues. From these three types proceed
on the one hand the primary production of the grazed ecosystem, on the
other hand that part of that production which is actually harvested and
utilized by the animals, and also the part that is recycled by the decom-
position of the litter. The morphogenetic features of pasture plants deter-
mine the structural characteristics of the swards, which in turn determi-
ne the working of the grass - animal interface. The life span of the leaves
s particularly important as this genotypical feature largely regulates the
efficiency with which the primary production can be consumed by the

The proposed theoretical model allows both the analysis of all
esearch work conducted for 50 years in order to optimize grazing
methods with a view of intensifying production, and also to make pro-
posals for experimentation when the extensification of grazing systems
s contemplated.
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