Digestibilité des espéces
et communautés prairiales
en fonction de la masse
surfacique des limbes

M. Duru

La digestibilité des graminées fourragéres est prédite par espéce.
Pour les prairies permanentes, les estimations de valeur pastorale
sont basées sur des indices spécifiques fixés empiriquement. La
masse surfacique des feuilles, corrélée négativement a la digestibili-
té, permet de classer les espéces et de prendre en compte leurs
caractéristiques morphologiques et leurs conditions de croissance,
selon leurs caractéristiques morphologiques ou leur milieu.

RESUME

. élevée et fétuque rouge) et 4 communautés prairiales de végétations tres

| différentes, la digestibilité des limbes et leur masse surfacique varient en
§§ sens inverse. Les limbes de dactyle ont une digestibilité moyenne plus éle-
e vée mais une masse surfacique moyenne plus faible que ceux de la fétuque

. composées d’especes caractéristiques d’habitats fertiles et peu fertiles. Ces
résultats concordent avec des travaux sur les relations entre la masse sur-
facique, l'anatomie et la composition chimique des limbes. lls pourraient
%% fournir un fondement a la classification empirique des espéces fourragéres
i et pastorales (indices spécifiques).
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a calculer la charge animale potentielle des paturages. Les

espéces ont été notées a partir d'indices prenant en compte
empiriquement la production de biomasse aérienne attendue et sa
valeur présumeée (digestibilité) pour I'alimentation des animaux (de
VRIES et de Bogr, 1959 ; DELPECH, 1960). Connaissant ces indices spé-
cifiques, il est ainsi possible de calculer une valeur pastorale a partir
de l'abondance des différentes espéces d'une prairie (DAGET et
PoissonneT, 1971). Toutefois, les bases de cette classification, qui est
empirique, restent a établir pour s'assurer qu'un usage généralisé de
cette méthode soit possible. Cette note n’a comme objectif que de pro-
poser quelques pistes d'études.

D e longue date, les espéces prairiales ont été classées de facon

Généralement, les indices spécifiques attribués aux espéces fré-
quemment observées dans les milieux les plus fertiles sont plus élevés
que ceux donnés aux espéces présentes dans les milieux peu fertiles.
Du point de vue de la production de biomasse, cette classification est
cohérente avec les études comparatives de croissance qui montrent
que les espéces originaires d’habitat fertile (Dactylis glomerata, par
exemple) ont une vitesse de croissance plus rapide que celles d’habitat
pauvre (Festuca rubra, par exemple), que les disponibilités en éléments
minéraux, azote en particulier, soient faibles ou élevées (BERENDSE et
al., 1992 ; Van DER WERF et al., 1993 ; GRaNIER et LAURENT, 1994). Ces
différences de comportement sont généralement associées a des diffé-
rences de structure (surface de feuille relativement a la biomasse
aérienne, masse surfacique des feuilles ; POORTER et REMKES, 1990). Les
communautés prairiales caractéristiques d’habitat fertile ont alors une
plus grande production de biomasse du fait d'une disponibilité en élé-
ments minéraux plus élevée dans ces milieux, mais aussi parce que les
espéces dominantes dans ce type d’habitat ont intrinsequement une
plus grande vitesse de croissance, au moins au cours de la phase
reproductrice au printemps (DUurU et CaLvierg, 1996). Cette classifica-
tion des espéces est aussi cohérente avec les mesures de digestibilité
de la végétation au stade végétatif de prairies trés différentes quant a
leur composition botanique. Les communautés prairiales correspon-
dant aux milieux les plus pauvres ont une digestibilité plus faible
(Dury, 1994). Pour des graminées prairiales issues d’habitats tres dif-
férents mais cultivées en conditions de nutrition optimales pour leur
croissance, il a été montré qu'au stade juvénile les différences de
masse surfacique des limbes entre espéces sont corrélées a leur com-
position chimique et a leur anatomie (VAN ARENDONK et POORTER, 1994).
Les espéces issues d’habitats fertiles ont les teneurs les plus élevées en
azote organique et en minéraux, alors que les espéces provenant d’ha-
bitats peu fertiles ont les teneurs en lignine, en cellulose et en hémi-
cellulose les plus élevées. En outre, les espéces provenant des habitats
les moins fertiles ont une proportion plus élevée de sclérenchyme non
veineux. Ces deux caractéristiques des limbes, teneur en lignine et en
cellulose ainsi que proportion de sclérenchyme, concourent a diminuer
la digestibilité (WiLson, 1993).

Nous nous proposons dans cette note de n'étudier que les rela-
tions entre les caractéristiques des limbes et leur digestibilité. Les
résultats de la littérature présentés ci-dessus suggérent en effet que,
si I'on compare des espéces, la digestibilité est corrélée négativement a
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la masse surfacique des limbes. Nous testerons cette hypothése pour
des communautés prairiales et des populations de graminées prove-
nant d’habitats bien différenciés quant aux disponibilités en éléments
minéraux, ou bien connues pour avoir des digestibilités différentes. A
partir des valeurs moyennes observées au cours d'une pousse, nous
analyserons dans quelle mesure ces résultats sont conformes a la clas-
sification des espéces a partir des indices spécifiques. Une difficulté de
comparaison entre espéces tient au fait que les valeurs instantanées
de la masse surfacique et de la digestibilité sont trés dépendantes des
conditions de croissance. Ainsi, la masse surfacique augmente quand
le niveau de nutrition azotée du couvert végétal (SINcLAR et HoRIE,
1989 ; Duru et al, 1995a) et la température diminuent (Buxton et
FaLes, 1994). En revanche, si la digestibilité des organes varie peu en
fonction du niveau de nutrition azotée (BuxTtoN et FALEs, 1994), elle
diminue lorsque la température augmente (NELSON et MOSER, 1994).
Par conséquent, il importe de ne comparer que des couples de couverts
végétaux dont les conditions de croissance (nutrition azotée, tempéra-
ture) sont aussi voisines que possible.

Matériel et méthodes

B Les dispositifs expérimentaux

Afin de tester 'hypothése émise pour des espéces ou groupes
d’espéces correspondant a des habitats différents, nous avons réuni
les données de trois dispositifs :

- Le premier dispositif de plein champ, situé prés de Toulouse,
concerne des populations de dactyle (cv. Lude), espéce fréquemment
observée dans les milieux fertiles, et de fétuque élevée {cv. Clarine),
espece peu présente dans les prairies permanentes mais observée en
bordure de riviere (HUBBARD cité par VAN ARENDONK et POORTER, 1994).
Les semis ont été effectués sur deux parcelles contigués a 'automne
1990 sur un sol limono-argileux. Un apport d’azote de 120 kg/ha a été
effectué mi-février sur des placettes de 32 m? par culture.

- Un deuxiéme dispositif, en container, concerne des populations
de dactyle et de fétuque rouge (espéces observées respectivement dans
des milieux fertiles et déficients en éléments minéraux) prélevées dans
la prairie de montagne D du troisitme dispositif. Des talles de chacu-
ne des espéces ont été repiquées a la fin du mois d'octobre 1990 prés
de Toulouse. Les cultures ont été installées dans des containers de
1836 cm?® de surface et de 28 cm de profondeur (environ
3 000 talles/m? pour le dactyle et 3 500 talles/m? pour la fétuque
rouge). Les containers, trois par espéce, ont été remplis d'une terre
provenant de I'horizon 5-15 cm de la prairie C enrichie par un apport
d’engrais mélangé a toute la terre. Un apport d’azote de 120 kg/ha a
été effectué début février.

- Un troisiéme concerne quatre prairies permanentes, situées a
1250 m d’altitude dans les Pyrénées centrales, sur un sol de dépots
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glaciaires. Elles ont été échantillonnées d’aprés leur histoire culturale,
facteur dont nous avons montré précédemment l'incidence sur la com-
position botanique et la productivité des prairies (BaLEnT et DURy,
1984). Pour chacune de ces prairies A, B, C et D (par ordre de fertilité
du sol décroissante}, des placettes de 32 m* ont re¢u annuellement au
mois de mars un apport de P (60 kg/ha) et K (200 kg/ha) de 1985 a
1988. En outre, au mois de mars 1988, chacune des placettes a regu
un apport de 120 kg/ha d’azote. Cette procédure permet d’améliorer le
niveau nutritionnel de la prairie sans beaucoup changer sa composi-
tion botanique a court terme (BALENT et al., 1993).

M Les mesures effectuées

Pour les études de populations, I'expérimentation a été initialisée
par une coupe effectuée a la date de l'apport d’engrais (tableau 1). Pour
les communautés, on peut considérer que mi-mars correspond au
démarrage de la végétation a laltitude considérée (Duru, 1987). A
chaque date de mesure, quatre points quadrats de 0,25m? {dispositifs
1 et 3) ou de 96 cm? (dispositif 2) ont été coupés a environ 1 cm au des-
sus de la surface du sol une & deux fois par quinzaine, 4 des emplace-
ments différents a chaque date. Les limbes verts ont été séparés des
autres organes. Afin de calculer la masse surfacique, la surface foliai-
re a été mesurée par planimétrie (Li-Cor area meter LI 3000) sur des
échantillons d’environ 500 cm? de limbes (et de folioles) pour les dis-
positifs 1 et 2, 200 pour le deuxiéme ; puis ces échantillons, ainsi
quune partie de I'échantillon pour lequel les organes n'ont pas été
séparés, ont été séchés durant 48 h a 80°C. A chaque date, une ana-
lyse de digestibilité par méthode enzymatique (AUFRERE, 1982) a été
faite sur le mélange des 4 échantillons de limbes, ainsi qu'une analy-
se d'azote et de phosphore (troisiéme dispositif) sur les échantillons
complets. La composition botanique des prairies permanentes a été
contrdlée a la mi-juin 1988 par la méthode de la baionnette (DAGET et
PoissonnET, 1971) a partir de 50 points d’observations.

Les températures moyennes journaliéres pour chacun des dispo-
sitifs sont indiquées dans le tableau 1. Compte tenu de la pluviomé-
trie, ainsi que deslirrigation effectuée sur le deuxiéme dispositif, on
peut considérer que l'alimentation hydrique n'a pas été limitante.

g TasLEAU 1 : Présentation
des dispositifs expéri-
mentaux.
TasLe 1 : Experimental
lay-outs.

58



TaBLEAU 2 : Indices d’état
nutritionnel du couvert
végétal en azote (Iy) et
en phopshore (ip) pour
les 2 groupes de popu-
lations et les 4 commu-
nautés prairiales (Iindi-
ce 100 indique un niveau
de nutrition non limitant
pour I'élément considéré).

TaBLE 2 Nutritional
indices of the sward for
nitrogen (Ip) and phos-
phorus (Ip) for the
2 groups of populations
and the 4 grassland
communities (the value
100 of an index means
that the nutritional level of
the element concerned is
non-limiting).

B Caractérisation des niveaux
de nutrition minérale a partir des teneurs
en éléments minéraux et de la biomasse

Les niveaux de nutrition du couvert végétal en azote et en phos-
phore sont calculés & partir des teneurs en éléments minéraux. La
teneur critique en azote (N, en g N/100 g de biomasse) en fonction de
la biomasse aérienne (MS en t/ha) est définie par la teneur au dela de
laquelle tout apport d’'azote supplémentaire se traduit par une aug-
mentation de teneur sans augmentation de biomasse (LEMAIRE et
SaLeTTE, 1984). Les paramétres de cette courbe sont similaires pour la
plupart des espéces en C3 (LEMAIRE et SALETTE, 1984) :

N = 4,8 MS*®

Le niveau de nutrition azotée (Iy) est défini comme le rapport
entre les teneurs observée (Ngp ) et optimale, soit :

Iy = 100 Ngpe/(4,8 MS*®)

La méme procédure est effectuée pour le phosphore en exprimant
la teneur critique en P en fonction de la teneur en azote (SALETTE,
1990). On a alors le niveau de nutrition en phosphore (Ip) :

Ip = 100 x Pypg / (0,15 + 0,065 Nypo), P et N en g/100 g de bio-
masse (DURU et THELIER, 1996).

Par définition, les niveaux de nutrition P et N sont non limitants
pour des indices de 100.

Résultats

H Des niveaux de nutrition minérale comparables

Pour chacun des trois dispositifs, les niveaux de nutrition azotée
des espéces ou groupes d'espéces sont similaires (tableau 2). Ils peu-
vent en outre étre considérés comme non limitants pour la production
de biomasse aérienne (94<IN<99). 1l en est de méme pour les niveaux
de nutrition en phosphore des communautés prairiales du troisiéme
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Prairies

dispositif. Les compositions botaniques des 4 communautés sont trés
différentes. Peu d’espéces dominantes sont communes aux 4 commu-
nautés {tableau 3), ce qui est corroboré par les corrélations effectuées
a partir des relevés complets de végétation. Les différences les plus
importantes sont observées entre les communautés A et B d’'une part,
C et D d'autre part. On considérera par la suite deux groupes de com-
munautés,

@ Les masses surfaciques des limbes

et leurs digestibilités sont bien différenciées
entre les espéces ou communautés végétales
d’un méme dispositif

Pour les populations, les masses surfaciques moyennes sont plus
élevées pour la fétuque rouge et pour la fétuque élevée que pour le dac-
tyle, respectivement d'un facteur de 1,4 et 1,9. Pour chaque popula-
tion, les variations sont non significatives entre les différentes dates de
mesure (P>0,05, voir écarts types sur la figure 2}. Si I'on considére que
la fétuque rouge est située dans des milieux écologiques similaires a
ceux de la fétuque ovine (ELBERSE et BERENDSE, 1993), le classement
des 3 populations étudiées pour la masse surfacique de leurs limbes
est identique a celui observé dans d’autres études (VAN ARENDONK et
POORTER, 1994). Quant aux masses surfaciques moyennes des com-
munautés, calculées pour les 4 dates de mesure, elles sont plus faibles
pour les communautés A et B que pour les communautés C et D
(tableau 4). Pour les 4 communautés, elles diminuent significativement
en fonction du temps de repousse, de - 0,7 & - 1,4 g/m*jour (P<0,05).

TaBLEAU 3 : Principales
especes des 4 prairies
(ne sont mentionnées
que les espéces pour
lesquelles la proportion
de contacts est supérieu-
re a 30%) et coeffi-
cients de corrélation
entre le nombre de
contacts de chaque
espéce pour les prai-
ries prises 2 a 2.

TaBLE 3 : Main specles
of the 4 grassland com-
munities (only those
species are mentioned
where the proportion of
contacts exceeded 30%)
and correlation coeffi-
cients between the
number of contacts of
each species in grass-
land taken 2 by 2.
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TaBLEAU 4 : Masse surfa-
cique pour les 2 grou-
pes de populations et
les 4 communautés prai-
riales.

TaBLE 4 : Specific leaf
area weights in the 2 po-
pulation groups and the
4 grassland communi-
ties.

FiIGURE 1 : Digestibilité in
vitro des limbes (g/100 g
MS) selon la date de
mesure pour a) des
populations de dactyle
et de fétuque élevée, b)
des populations de dac-
tyle et de fétuque rouge,
¢) 4 communautés prai-
riales de fertilités du sol
différentes.

FiGURE 1 : In vitro diges-
tibility of blades (g/100 g
DM) according to date
of measurement ; a)
populations of cocks-
foot and of tall fescue,
b) populations of cocks-
foot and red fescue, c)
4 grassland communi-
ties (different soil fertili-
ties).

Un modéle linéaire étant établi en fonction du temps de pousse, la
comparaison des paramétres de ce modéle pour les 4 communautés a
ceux des sous-modeles concernant chacun des 2 groupes montre une
différence significative de la pente et de 'ordonnée a l'origine (P<0,05).

120 130 140
Jours juliens
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Conformément a la littérature, la digestibilité des limbes des
populations de graminées diminue beaucoup entre chaque date de
mesure. Elle baisse de 0,2 4 0,3 points par jour au cours de la pério-
de d’étude, mais les courbes d'un méme dispositif ont méme allure. La
comparaison de deux populations pourrait alors se limiter a la diffé-
rence d'ordonnée a l'origine dans le cas d'un ajustement linéaire entre
la digestibilité et le temps de pousse. Dans la mesure ou les courbes
ne sont pas toujours assimilables a des droites, nous avons, pour sim-
plifier, retenu la digestibilité moyenne observée au cours de la pousse.
La digestibilité des limbes du dactyle est supérieure a celle des limbes
de la fétuque élevée (+ 8,4 + 2,0 points, figure 1a) et de la fétuque rouge
(+ 15,7 + 2,4 points, figure 1b}, quelles que soient les dates de mesu-
re. Pour chaque communauté, la digestibilité des limbes varie peu au
cours de la période d’étude. Elle est significativement plus élevée en A
et B qu'en C et D (P<0,05, figure 1c).

B Pour chacun des dispositifs, digestibilité
et masse surfacique moyennes des limbes
sont corrélées négativement

Pour les deux dispositifs concernant les populations de grami-
nées, la réduction d’'un point de digestibilité correspond 4 une aug-
mentation similaire de la masse surfacique (environ 1 point de diges-
tibilité pour 1,66 g/m* de masse surfacique (figure 2). Pour les com-
munautés, un écart de 1 point de digestibilité correspond & une diffé-
rence de 4 g/m* de masse surfacique. Les deux populations de dacty-
le ont des masses surfaciques et des digestibilités des limbes proches.

Ficure 2 : Digestibilité
in vitro moyenne des
limbes en fonction de
leur masse surfacique
moyenne pour des
populations de dactyle
et de fétuque élevée,
des populations de
dactyle et de fétuque
rouge, et 4 communau-
tés prairiales (les points
d’'un méme dispositif
expérimental sont reliés).
FiGure 2 : Mean in vitro
digestibility of blades
according to their
mean specific area
weight for cocksfoot
and tall fescue popula-
tions, cocksfoot and
red fescue popula-
tions, and 4 grassland
communities  (points
belonging to the same
experimental lay-out are
linked together).
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Discussion

M Les masses surfaciques des limbes
permettent de classer les espéces
et les communautés végétales

Comme les états nutritionnels entre populations ou communau-
tés d'un méme dispositif sont similaires, les différences de masse sur-
facique correspondantes peuvent étre imputées a des caractéristiques
ontogéniques des espéces et non a des différences de nutrition miné-
rale. Au sein de chacun des trois dispositifs, on observe que la diges-
tibilité moyenne des limbes est d’'autant plus élevée que leur masse
surfacique moyenne est faible. Ces résultats sont donc cohérents avec
les conclusions de travaux concernant les relations entre la masse sur-
facique, l'anatomie et la composition chimique des limbes (Van
ARENDONK et POORTER, 1994). Ils vérifient I'hypothése formulée en intro-
duction. La masse surfacique constitue donc un critére permettant
de différencier les espéces prairiales selon leur digestibilité, du
moins celle des limbes. Le classement des populations est partielle-
ment cohérent avec les indices spécifiques utilisés (DELPECH,
1960} : 5 (note maximale) pour le dactyle et 1a fétuque élevée, 2 pour
~ la fétuque rouge. La plus grande vitesse de croissance de la fétuque
¢élevée relativement au dactyle (Duru et al., 1995a) peut expliquer que
la méme note ait été retenue bien que la digestibilité de la fétuque soit
plus faible. Le classement des 4 communautés, sur la base de la masse
surfacique de leur feuille, est en revanche identique a celui effectué a
partir des valeurs pastorales : 67, 64, 55 et 51 respectivement pour les
communautés A, B, C et D. Dans ce cas, la bonne cohérence provient
vraisemblablement du fait que les communautés qui ont les digestibi-
lités les plus élevées sont aussi celles ot la vitesse de croissance est la
plus rapide (Duru et al., 1994).

M Les conditions de croissance (température,
azote) influent sur les valeurs instantanées
de masse surfacique et de digestibilité

La comparaison des 3 dispositifs doit étre effectuée avec pruden-
ce car la durée de I'étude, ainsi que les conditions de croissance,
notamment la température, sont trés différentes. La supériorité de
digestibilité des limbes pour les communautés prairiales relativement
aux cultures pures provient vraisemblablement des fortes différences
dans les conditions de croissance qui ont prévalu entre les différents
dispositifs. En effet, ces différences peuvent largement étre imputées a
la température qui a pour effet d'augmenter la lignification des tissus
(NELSON et MOSER, 1994). Des travaux antérieurs ont estimé a 8 points
la diminution de digestibilité lorsque la température moyenne s’éléve
de 10°C (DEINUM et DIrvEN, 1970). En outre, les observations des com-
munautés prairiales s’arrétent avant I'élongation des tiges de grami-
nées, alors que celles concernant les populations se poursuivent jus-
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qu'au début de I'épiaison. Les valeurs inférieures de digestibilité obser-
vées pour la fétuque élevée et la fétuque rouge comparativement au
dactyle sont conformes aux observations sur la plante entiére au stade
feuillu (DEMARQUILLY et al., 1978 ; FramE, 1989) ou pour les feuilles
(Duru et al., 1995b). Les évolutions différentes de digestibilité entre les
communautés et les cultures pures peuvent étre en partie interprétées
par les taux de renouvellement des feuilles. En effet, pour les grami-
nées, il a été montré que la digestibilité des limbes de rangs successifs
diminue en relation avec un changement de composition anatomique
(WiLson, 1976). Pour le dactyle et la fétuque élevée, nous avons montré
qu’il s’écoule respectivement en moyenne 500 et 600 degrés-jours (°.j)
entre 'apparition d'une feuille et le début de sa sénescence (Duru et al.,
1993). Pour la fétuque rouge, les valeurs sont intermédiaires (DURU,
non publi€¢). Comme la durée entre le premier et le dernier controle
pour les cultures pures a été d’environ 500 °.j, on peut considérer que,
dans ces conditions, le renouvellement des limbes a été important, ce
qui explique une diminution rapide de la digestibilité. Au contraire,
pour les études de communautés, on peut considérer que le taux de
renouvellement est plus faible puisqu'il s'est écoulé environ 300 °.j
entre la premiére et la quatriéme date.

Les différences de digestibilité et de masses surfaciques entre les
communautés A-B et C-D sont plus faibles que celles observées entre
les populations de dactyle et de fétuque rouge, alors que ces deux
espéces sont bien représentées dans 'une ou l'autre des communau-
tés. Sachant que les dicotylédones sont généralement plus digestibles
que les graminées (HACKER et MiNsoN, 1981), ces faibles différences
peuvent provenir du fait que les communautés sont constituées d’'une
proportion variable de graminées et de dicotylédones. En outre, comme
les deux espéces étudiées représentent les extrémes d'un gradient de
masse surfacique (POORTER et REMKES, 1990) et que certaines grami-
nées sont communes aux différentes communautés, les différences
entre communautés sont nécessairement plus faibles qu'entre les deux
espéces considérées.

Conclusion

Pour trois graminées, nous avons montré quau cours dune
pousse, les moyennes de la digestibilité et de la masse surfacique des
limbes sont corrélées négativement. Cette relation a aussi été observée
pour des prairies composées de graminées et de dicotylédones trés dif-
férentes. Sous réserve de confirmation pour un plus grand nombre
d’'espéces, ces résultats pourraient alors fournir un fondement a la
classification empirique des différentes espéces fourragéres et
pastorales utilisée pour calculer des valeurs pastorales (DAGET et
PoissonneT, 1971). En effet, un méme critére, la masse surfacique, per-
met de différencier les espéces prairiales a la fois selon leur digestibi-
lité comme nous I'avons vu, mais aussi selon leur potentiel de crois-
sance (LAMBERS et POORTER, 1992 ; VaN DER WERF et al., 1993).

Accepté pour publication, le 10 janvier 1997.
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SUMMARY

Digestibility of grassland species and communities accor-
ding to specific leaf area weight

The digestibility of forage grasses is generally determined at the
level of the species. In permanent pastures, the pastoral value is often
estimated from empirically fixed specific indices. It has been shown that
the specific weight of the leaf area is negatively correlated with digesti-
bility ; this makes it possible to classify the species according to their
morphological characteristics and to the ecological conditions of their
habitats. The relationship between leaf blade digestibility and the speci-
fic weight of their area was studied on three grasses (cocksfoot, tall fes-
cue, red fescue) and on four grassland communities with great diffe-
rences in their botanical composition, during spring growth. In both
cases the relationship was negative. Cocksfoot had a mean higher
digestibility but a mean lower specific area weight of blades than tall fes-
cue and especially than red fescue. The same applied to grassland
communities characteristic of respectively nutrient-rich and nutrient-
poor habitats. These results agree with those obtained earlier on the
relationship between specific leaf area weight and blade anatomy and
chemical composition. They could provide an ecological basis to impro-
ve the empirical classification of grassland species (specific indices)
used to calculate pastoral values.
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