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Les especes prairiales sont soumises a des défoliations successives qui réduisent
fortement la quantité de CO, assimilé et |'absorption d’azote. Afin d’assurer sa croissance
apres la coupe, la plante mobilise vers les tissus aériens en croissance certains substrats
carbonés et azotés stockés dans les tissus laissés en place par la coupe. Pour assurer la
productivité et la pérennité du couvert par une bonne gestion, il importe de bien identifier ces
mécanismes d'adaptation.

RESUME

Les substrats carbonés et azotés mis en réserve sont disponibles dans les tissus laissés en place
par la coupe (racines, pivots, tiges, stolons, base des feuilles). Différentes expérimentations sur ray-
grass anglais, tréfle blanc, luzerne ont permis d’'évaluer le réle de ces réserves mobilisées vers les
tissus en repousse. Les incidences actuellement connues des modes de défoliation (selon leur rythme
et leur intensité) et de certains facteurs environnementaux sur ces réserves sont abordées. Chez les
Iégumineuses, il apparait gu’'une plus faible disponibilité en réserves azotées au moment de la coupe
se traduit par une réduction du potentiel de repousse alors que chez certaines graminées une
compensation intervient suite a une augmentation de I'absorption d'azote par la plante.
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Les couverts prairiaux sont soumis & des cycles successifs de coupes et de repousses qui ont pour origine la
fauche ou la pature. Ces séquences de défoliations peuvent étre caractérisées par une suite ordonnée
d’opérations qui sont effectuées selon des modalités tres diversifiées, propres aux nombreux modes de gestion
que peut choisir l'agriculteur pour ses prairies. Ces modalités sont généralement caractérisées par les agronomes
par deux paramétres principaux : la hauteur d’exploitation (ou intensité de défoliation) et la durée de repousse
(ou rythme de défoliation).

Bien que ces deux paramétres aient une signification agronomique réelle, ces parametres pouvant étre gérés
par I'agriculteur, ils n’ont pas de réelle signification pour la plante. Par exemple, si I'on considére I'assimilation
du carbone via la photosynthese aprés une coupe ou une pature, ce n'est pas la hauteur de coupe qui est la
variable pertinente pour le couvert végétal, mais I'indice foliaire résiduel (surface de feuilles laissée en place par
la barre de coupe ou I'animal).

En fait, les deux paramétres qui caractérisent globalement le phénoméne de défoliation recouvrent un
nombre important de variables descriptives de I'état du couvert prairial dont seules certaines sont intégrables
par la plante et conditionnent son fonctionnement ultérieur. Ainsi, dans une approche écophysiologique du
phénomeéne de repousse, il importe de bien identifier ces variables qui vont jouer un réle essentiel lors
du phénomeéne de repousse.

Ainsi, la durée de repousse (ou rythme de défoliation) module en cascade :

— larchitecture du couvert avant coupe : surfaces et inclinaison des feuilles, surface foliaire par strate de
couvert ;

— le nombre de sites de croissance avant coupe : déja démarrés (points végétatifs, talles...) et potentiels
(emplacements de méristémes) ;

— la taille des organes qui seront laissés en place par la coupe : stolons, bases de tiges, mais aussi pivots,
racines latérales ;

— les caractéristiques biochimiques de ces organes: niveau des réserves azotées (teneurs ou quantités),
protéines solubles et protéines de réserve végétatives, niveau des réserves carbonées (teneurs ou quantités),
amidon, fructanes...

La hauteur de coupe (ou intensité de défoliation) conditionne par ailleurs :
— la surface foliaire résiduelle ;

— le nombre de sites de croissance restant en place, du moins pour les espéces ou ces sites peuvent étre
situés au dessus de la hauteur de coupe ;

— la taille résiduelle de certains organes contenant les réserves carbonées et azotées (tiges, stolons aériens,
gaines foliaires) ;

— I'importance de certains pools de réserves C et N pour peu qu’une fraction de celles-ci soient localisées
dans les organes aériens enlevés par la coupe.

Des modalités différentes de défoliation (figure 1) conduisent & modifier I'ensemble des valeurs de ces
différentes variables avec des effets qui se cumulent tout au long d’une séquence de coupes et de repousses
successives. Elles génerent ainsi des états trés diversifiés du couvert avant chaque repousse, états qui
sont la résultante :

— des arriere-effets des coupes antérieures qui créent un état particulier du couvert avant la derniére coupe,
—de I'impact de la derniere coupe qui joue uniquement par I'intensité de la défoliation.

Dans cet article de synthese, nous exposerons le réle des variables particuliéres que sont les réserves
azotées et carbonées, en s'appuyant sur les résultats les plus récents de la littérature scientifique.

1. Rappel de quelques effets physiologiques majeurs liés a la coupe

Aprés une coupe, tout comme lors de la reprise de croissance en fin de période hivernale, I'élaboration de la
nouvelle biomasse aérienne suppose des adaptations physiologiques et biochimiques dont la mise en place a
vraisemblablement été favorisée par la pression de sélection liée au mode d’exploitation des especes prairiales



J. Avice et al. Fourrages (2001) 165, 3-22

Figure 1: Description d’une séquence de défoliations successives pour une espéece
prairiale conduisant a un éat particulier du couvert lorsd’une repousse donnée.

Figure 1: Sequence of successve defoliations of a pasture species leading to a
particular sward state for a given re-growth.
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(fauche ou péturage). Chez les plantes fourrageres telles que la luzerne, le tréfle blanc ou le ray-grass, il a été
montré que la coupe induit :

— une diminution (suppression partielle des tissus photosynthétiques) ou un arrét (suppression totale) de
I'assimilation du CO; avec pour conséquence une insuffisance de fourniture d’assimilats carbonés nécessaire
a la croissance, a l'absorption de I'azote minéral et/ou a la fixation de |'azote atmosphérique ;

— une chute de l'activité fixatrice d’azote ; par exemple, chez la luzerne (Vance et al., 1979 ; Vance et
Heichel, 1981 ; Kim et al., 1993a,b) et le trefle blanc (Gordon et Kessler, 1990), la fixation chute trés fortement
immédiatement aprés la coupe (80% dans les premiéres 24 heures de repousse), et reste tres faible au cours des
14 jours suivants. Chez les légumineuses, il est généralement admis que la photosynthése est insuffisante
pendant les premiers jours de repousse pour supporter a la fois le colt énergétique de la fixation symbiotique
d'azote et la formation de nouveaux organes foliaires (Boller et Heichel, 1983 ; Ryle et al., 1986 ; Gordon et
Kessler, 1990) ;

— une diminution de I'absorption et I'assimilation de I'azote minéral durant les premiers jours de
repousse foliaire ; chez les graminées fourragéres comme le ray-grass anglais, I'absorption nette de nitrate
chute de 60% lors des 2 premiéres heures suivant la coupe (Clement et al., 1978) ; ces plantes sont donc
confrontées immédiatement aprés la défoliation a une forte réduction de leur capacité d’acquisition d’'azote
minéral ;

Il apparait donc que la fourniture d’assimilats azotés et carbonés, nécessaires a la croissance des
nouveaux tissus aériens dans les premiers jours de repousse provient de la mobilisation des réserves
organiques préalablement accumulées dans les organes de stockage laissés en place par la coupe (Volenec et
al., 1996). Chez la luzerne, les réserves sont principalement localisées dans le pivot ; chez le tréfle blanc, elles
sont situées dans les racines et dans le stolon, et chez le ray-grass, elles s'accumulent dans les gaines des feuilles
adultes et dans la zone méristématique des feuilles en croissance (figure 2).



J. Avice et al. Fourrages (2001) 165, 3-22

Figure 2: Représentation schématique des organes laissés en place apres défoliation
chez la luzerne, le trefle et le ray-grass. Le pivot (luzerne), les stolons et les racines
(trefle), et les gaines foliaires (ray-grass) sont les organes de stockage des réserves C et
N, dont la nature est précisée entre parentheses pour chaque organe considéré.

Figure 2 : Schematic image of untouched organs after defoliation of a lucerne, clover,
or ryegrass plant. The C and N reserves (specified in brackets for each organ) are stored in
the tap root (lucerne), the stolons and roots (clover), and the leaf sheaths (ryegrass).
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Du fait de la forte accumulation des réserves carbonées avant coupe et de leur importante mobilisation
aprés coupe, on a longtemps considéré que la repousse foliaire était quasiment dépendante du niveau de
stockage en assimilats carbonés dans les organes laissés en place aprés défoliation (Grandfield, 1943 ; Smith,
1964 ; Brown et al., 1972 ; Heichel ¢t al., 1988). Des travaux récents ont permis de montrer que la reprise de
croissance aérienne n'est pas exclusivement sous cette dépendance. Ainsi, depuis une dizaine d’années, des
approches expérimentales mettant en ceuvre des techniques de marquage isotopique 15N et 13C (Ourry et al.,
1989 ; Kim et al., 1993a,b ; Avice et al., 1996a) ou de caractérisation de protéines de réserve (Hendershot et
Volenec, 1993a,b ; Avice ¢t al., 1996b ; Corre et al., 1996) ont permis de préciser l'importance et le réle des
réserves azotées pour différentes espéces de plantes prairiales, non seulement sur la croissance précoce lors des
premiers jours de repousse mais aussi sur le niveau de production en fin de repousse.

Les résultats présentés ci-apres font la synthése des acquis actuels :

— sur la contribution respective des réserves carbonées et a la repousse foliaire (aprés coupe ou au cours de
la repousse printaniére) chez 3 especes fourragéres : la luzerne (Medicago sativa), le trefle blanc (Trifolium repens) et
le ray-grass anglais (Lolium perenne) ;

— sur les relations observées (a I'échelle de la plante isolée comme du peuplement) entre disponibilité en
réserves N et C en début de repousse et niveau de production.
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2. Quels rbles pour les réserves carbonées et azotées
lors d’une repousse ?

* Devenir du carbone et de I'azote présent dans la plante
au cours de larepousse apres une défoliation : exemple de la luzerne

Une expérimentation réalisée sur luzerne (Avice ¢t al., 1996b) a permis de déterminer I'implication des
deux types de réserves (carbonées et azotées) dans la repousse des nouveaux organes aériens. Cette
expérimentation est basée sur un double marquage 13C et 15N des réserves organiques. L'application de ces
isotopes stables est réalisée sur des temps suffisamment longs pour que les réserves de la plante soient
marquées de facon homogene. Ainsi, les plantes ont été préalablement marquées (13CO: et 1SNH45NQs)
pendant 10 jours avant la défoliation, la repousse de 30 jours se déroulant en présence de 2CO2 et 4NH44NQOs.

Le marquage isotopique 13C, traceur du carbone présent dans les organes laissés en place par la coupe,
présente une tres forte diminution dans ces organes entre le jour de défoliation et le 30¢ jour de repousse (figure
3 en haut) : globalement, on enregistre une perte d'environ 70% du marquage isotopique 13C initial dans les
organes restant en place apres la défoliation (pivot, racines latérales, feuilles et tiges résiduelles). Apres 30 jours
de repousse, on constate sur cette méme figure que la respiration racinaire a consommé la plus grande part du
carbone marqué, soit prés de 61% du 23C total. La redistribution du 13C au niveau des organes aériens est faible
(5% dans les nouvelles feuilles et les nouvelles tiges), alors que le 13C libéré par respiration foliaire représente
8% du marquage total).

Le jour de la coupe, le marquage isotopique 15N (traceur de l'azote présent dans les organes laissés en place
apres la coupe) est essentiellement retrouvé au niveau des racines latérales et du pivot (figure 3, en bas) : 85%
du 15N est alors présent dans les organes racinaires. En fin de repousse, on observe qu'il est redistribué en forte
proportion dans les nouveaux organes aériens : 34% du 15N est alors présent dans les nouvelles feuilles et
nouvelles tiges.

Figure 3: Répartition du marquage *C et °N dans les différents organes d’une
luzerne non nodulée, le jour de la défoliation et devenir apres 30 jours de repousse en
atmospheére normale (résultats en % du marquage total a la date de défoliation ; d’apreés
Aviceet al., 1996b).

Figure 3: Distribution of *C and *°N labelling in the various organs of a non-nodulated
lucerne plant, on the day of defoliation, and fate after 30 days of re-growth in a normal
atmosphere (resultsin % of total labelling at cutting date ; after Avice et al., 1996b).

Répartition du 13C le jour de la défoliation Devenir du 13C aprés 30 jours de repousse

—

1 Nouvelles feuilles (3%)
¥ Nouvelles tiges (2%)
Respiration foliaire (8%)
Feuilles résiduelles (1%)
Tiges résiduelles (5%)
Respiration racinaire (61%)
Pivot, racines (20%)

‘ W Feuilles résiduelles (2%)
= Tiges résiduelles (31%)

|[ O Pivet, racines (67%)

A

[ &

Répartition du 15N le jour de la défoliation Devenir du 15N aprés 30 jours de repousse

B Feuilles résiduelles (3%) Nouvelles feuilles (26%)

| £ Tiges résiduelles (12%)

! Nouvelles tiges (8%)
{ [] Pivot, racines (85%)

Feuilles résiduelles (5%)

Tiges residuelles (8%)

Pivot, racines (53%)




J. Avice et al. Fourrages (2001) 165, 3-22

Ces résultats montrent que la plus grande proportion du carbone mis en réserve est consommeée par
voie respiratoire racinaire. Les réserves glucidiques sont trés peu utilisées en tant que source de
squelette carboné pour I'édification de nouveaux organes aériens : en fin de repousse, 5% seulement sont
retrouvés dans les nouvelles tiges et feuilles. Ceci révele que le rble joué par les réserves carbonées est
probablement différent de celui qu'on leur avait jusqu’alors attribué. On peut émettre I'nypothése que ces
reserves glucidiques puissent étre soit utilisées comme source énergétique (fourniture d’ATP et de pouvoir
reducteur) nécessaire a la réalisation des mécanismes physiologiques en jeu (biosyntheses, hydrolyses), soit
employées pour le maintien voire I'augmentation de l'activité respiratoire des organes laissés en place par la
coupe (respiration de maintenance). Ces données ont également permis d’estimer que 20 & 50% du BC des
feuilles et des tiges en repousse proviennent du transfert de molécules azotées et non de molécules
résultant de I’hydrolyse des polysaccharides de réserve (Avice ¢t al., 1996b). Parallélement, la plus
grande part de I'azote retrouvé dans les nouveaux tissus aériens au cours des premiers jours de
repousse provient de la mobilisation des réserves azotées. Il apparait donc que les réserves azotées,
retrouvées massivement sous forme d’acides aminés et de protéines solubles, sont essentielles a la fois pour
la fourniture de I'azote mais également du carbone nécessaire a la formation des nouveaux organes.

* Contribution spécifique des réserves azotées ala repousse foliaire

Au cours de la repousse, les variations au cours de la repousse de la répartition du 5N au sein de la plante
permettent d'estimer la participation de I'azote provenant des réserves (azote endogene) ou issu de I'absorption
et/ou de la fixation de I'azote atmosphérique (azote exogene) a la formation des nouvelles parties aériennes
(figure 4).

Figure 4 : Contribution de I'’azote endogéne (réserves azotées) et de |I'azote exogéne
(fixation symbiotique ou absorption) a I’azote total des parties aériennes au cours d'une
repousse chez la luzerne, letréfle et leray-grass (d’aprésKim et al., 1993a ; Corre et al.,
1996 ; Louahlia et al., 1999).

Figure 4: Contributions of endogenous N (reserves) and exogenous N (symbiotic
fixation or absorption) to total N of the above-ground parts during re-growth of lucerne,
clover and ryegrass plants (after Kim et al., 1993a; Corre et al., 1996 ; Louahlia et al.,
1999).
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En conditions contrblées et quelle que soit I'espéce étudiée, il semble que la repousse aprés
défoliation comporte tout d*abord une phase initiale de repousse, longue de 6 a 10 jours, au cours de
laquelle on observe une réduction massive de I'absorption chez les graminées (Jarvis et Macduff, 1989 ;
Clement et al., 1978) et/ou de la fixation symbiotique d'azote chez les légumineuses (Kim et al., 1993a ;
Gordon et Kessler, 1990). Ainsi chez la luzerne nodulée, la coupe provoque une chute de 85% de l'activité
fixatrice d'azote entre JO et J8 par rapport a des plantes non coupées (Kim et al., 1993a). Des lors, les organes
laissés en place par la coupe (organes source) assurent un important transfert d'azote a partir des composés
azotés de réserve (protéines solubles et acides aminés). Apres 8 jours de repousse, 80% (luzerne), 85% (tréfle) et
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55% (ray-grass) de l'azote total exporté dans les nouvelles feuilles et nouvelles tiges proviennent de la
mobilisation de l'azote stocké dans les organes de réserve (figure 4). Aprés cette période de repousse,
caractérisée par une phase de contribution importante des réserves azotées, on observe une période
ou la biomasse aérienne nouvellement formée présente une activité photosynthétique suffisante pour
assurer dans un premier temps la reprise de I'absorption et/ou de la fixation de I'azote (figure 4). En fin
de repousse, la balance carbonée étant de nouveau positive et le prélevement d'azote excédentaire par rapport
aux besoins pour la croissance, les réserves organiques sont & nouveau accumulées. Le niveau de mobilisation
des réserves azotées devient alors de plus en plus faible : ainsi la contribution des réserves N passe a 20% du N
total des nouveaux organes aériens apres 24 jours de repousse pour la luzerne et le tréfle, et & 35% apres 14
jours pour le ray-grass anglais (figure 4). La contribution de ces réserves N est cependant encore hautement
significative en fin de repousse.

* Caractérisation des protéines de réserve (ou VSP)

Parmi les composés azotés jouant potentiellement un réle de réserve, les acides aminés représentent le pool
le plus rapidement mobilisable et les protéines solubles constituent le pool azoté quantitativement le plus
important. Pour les trois espéces prairiales étudiées, la teneur en protéines solubles des organes laissés
en place apres une coupe présente une chute importante au cours de la phase précoce de repousse
aprés défoliation (figure 5) : en moyenne, 40% de ces polypeptides sont dégradés. La chute la plus importante
est observée chez le tréfle puisque la protéolyse nette des protéines solubles est de I'ordre de 70% au cours de la
phase de mobilisation (Corre ¢t al., 1996).

Figure 5: Evolution des teneurs relatives en protéines solubles du pivot de luzerne,
du stolon de tréfle blanc et des gaines foliaires du ray-grass au cours de la repousse
apres coupe (d'apresCorreet al., 1996 ; Aviceet al., 1996a).

Figure5: Changesin the relative contents of soluble proteinsin lucerne tap roots, white
clover stolons and ryegrass leaf sheaths during re-growth (after Correet al., 1996 ; Avice et
al., 1996a).
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En utilisant les criteres permettant d'attribuer a un polypeptide un role de protéine de réserve tels que décrits
par Cyr et Bewley (1990b) et Staswick (1994), des protéines de réserve des organes végétatifs ou VSP
(abréviation du terme anglais " \Vegetative Storage Protein ") ont été caractérisées chez la luzerne et le trefle. D’apreés
ces auteurs, la définition d’une ** VSP ** est la suivante :

— il Sagit d’une protéine stockée au niveau vacuolaire,
— elle doit représenter une forte proportion des protéines solubles présentes dans la plante (plus de 5%),
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— enfin, elle doit étre soumise a un cycle de dégradation / accumulation au cours d'un cycle végétatif, qu'il
s'agisse d’une repousse apres coupe ou du premier cycle de croissance au printemps.

De telles protéines impliquées dans la mise en réserve transitoire d'azote ne sont pas spécifiques aux plantes
prairiales. Elles ont été identifiées chez plusieurs espéces herbacées : les plus connues sont celles de la pomme
de terre ou du soja. Quelques exemples sont présentés dans le tableau 1.

Tableau 1 : Lesprotéinesde réserve des organes végétatifs identifiées chez les plantes

herbacées (d' apres Volenec et al., 1996).

Table 1: Reserve proteins of vegetative organs identified in herbaceous plants (after

Volenec et al., 1996).

Nom vulgaire Nom scientifique Organe

Masses Références bibliographiques

concerné moléculaires (kDa)

Soja Glycine max L. Merr. Feuille 27 ;29 WITTENBACH (1983)
Feuille 94 TRANBARGER et al. (1991)
Pomme de terre Solanum tuberosum L.  Tubercule 41 (patatine) PaAiva et al. (1983)
Patate douce Ipomea batatas L. Racine tubéreuse 25 (sporamine) Liet OBA (1985)
Topinambour Helianthus tuberosus L.  Tubercule 16;16,5; 18 MUSSIGNANN et LEDOIGT (1989)
Chicorée Cichorium intybus L. Racine 18 CYR et BEWLEV (1990a)
Pissenlit Taraxacum officinale W.  Racine 18 CYR et BEWLEY (1990a)
Luzerne Medicago sativa L. Pivot 15;19; 32 HENDERSHOT et VOLENEC (1993a)
Lotier corniculé Lotus corniculatus L. Pivot 25 Liet al. (1996)
Trefle blanc Trifolium repens L. Stolon 17 CORRE et al. (1996)

Il est possible de suivre de maniere semi-quantitative, I'évolution des protéines solubles grace aux
techniques d’électrophorese et d’analyse d’image. Il a été ainsi possible de caractériser trois VVSP de 32, 19
et 15 kDa dans le pivot de la luzerne (Hendershot et Volenec, 1993a) et une VSP de 17 kDa dans le stolon du
tréfle blanc (Corre et al., 1996). Ces protéines, qui représentent jusqu'a 40% des protéines solubles totales chez
la luzerne, sont fortement hydrolysées dans les premiers jours suivant la coupe avant d'étre & nouveau

accumulées en fin de repousse.

Figure 6: Variations saisonnieres a) des teneurs relatives en protéines solubles du
pivot deluzerne et des gainesfoliaires de ray-grass et b) dela teneur en VSP des stolons
detréfle blanc (d'aprés Volenec et al., 1996 ; Bouchart et al. ,1998).

Figure 6 : Seasonal variations a) in the relative soluble protein contents of lucerne tap
roots and ryegrass leaf sheaths and b) in the content of white clover stolons (after Volenec

et al., 1996 ; Bouchart et al. ,1998).
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Chez le ray-grass, les études actuelles montrent que I'ensemble du pool protéique soluble est mobilisé dans
les premiers jours de repousse (entre 0 et 4 jours, figure 5) ou lors de la reprise de croissance printaniere (figure
6a). Bien que certaines protéines soient plus spécifiquement hydrolysées au cours de la mobilisation des réserves
N chez le ray-grass, aucune de celles-ci ne parait fortement abondante (Louahlia et al., 1999). En d'autres
termes, aucun polypeptide n'a pu étre identifié en tant que VSP chez le ray-grass anglais.

3. Quelques facteurs de variation du niveau des réserves C et N
chez les espéces fourragéres

* Variation saisonniére des compartiments C et N de réserve

Nous avons vu que lors d’une repousse, les composés carbonés (amidon, fructanes...) et azotés
(protéines solubles, VSP...) sont fortement hydrolysés dans les premiers jours suivant la coupe avant
d'étre a nouveau accumulés en fin de repousse. Un tel cycle de dégradation suivi d’'une phase
d’accumulation a pu étre plus particulierement observé pour les protéines dans les conditions de plein champ
(Goulas, 2001). Une telle phase d’accumulation a pu également étre mise en évidence durant la période
d’automne - hiver. Une forte variation saisonniére des teneurs en protéines solubles a ainsi été observée chez
la luzerne et le ray-grass anglais, (figure 6a) et en VVSP chez le tréfle blanc (figure 6b). Les protéines solubles et
les VSP sont ainsi massivement accumulées au cours de cette période puis sont fortement dégradées lors de la
réactivation des méristémes foliaires observée au printemps. La phase d’accumulation observée a I'automne est
sous la dépendance des basses températures (Bouchart ¢t al., 1998).

* Influence de I'alimentation azotée de la plante
sur le niveau de disponibilité en réserves azotées

Chez une luzerne non nodulée, cultivée en conditions contrdlées, il a été possible d’obtenir des plantes
présentant différents niveaux de réserves azotées et carbonées en faisant varier, préalablement & la coupe, le
niveau de nutrition azotée. (Ourry et al., 1994). Ainsi, les plantes recevant une alimentation azotée minérale
optimale au cours de la pousse précédente présentent des niveaux de réserves azotées plus élevées
que des plantes moins bien alimentées. En revanche, les luzernes alimentées de fagon optimale en
azote possedent des niveaux de réserve en amidon plus faibles que les plantes carencées en azote.

Sur ray-grass anglais, une expérimentation réalisée en conditions controlées a montré que I'on pouvait de la
méme facon fortement moduler le niveau initial en réserves azotées en faisant varier le niveau de nutrition
azotée. Comparativement aux plantes alimentées de facon optimale, des plantes, confrontées a une réduction
de la teneur en azote du milieu telle que l'azote absorbé par ces plantes n'atteigne que 50% de celui des plantes
correctement alimentées, présentent un niveau de protéines solubles réduit de prés de 40%. Il passe ainsi de 20
mg/g MS pour le traitement N optimal & 12 mg/g MS pour le traitement N faible.

* Influence du rythme d’exploitation antérieur
sur le niveau de disponibilité en réserves azotées et carbonées

Compte tenu du cycle mobilisation - accumulation des réserves C et N observé lors d’une repousse, on peut
imaginer que le rythme de défoliation modifie considérablement le niveau des réserves carbonées et azotées
présentes dans les organes de stockage, selon que la durée de repousse correspondante permet ou non a ce
cycle de s'accomplir en totalité ou partiellement. Ainsi, contrairement aux rythmes lents ou intermédiaires qui
permettent a la phase d’accumulation des réserves de se prolonger plus ou moins longtemps, les rythmes
rapides interrompent cette derniére et conduisent a une diminution de ce niveau. Plusieurs expérimentations
réalisées en conditions de plein champ (Bouchard, 1997) ont ainsi mis en évidence I'incidence de la durée de
repousse sur le niveau de réserves azotées et carbonées (tableau 2).

Pour les rythmes trés rapides ou la durée de repousse est de I'ordre de grandeur de celle de la seule phase de
mobilisation des réserves (soit environ une dizaine de jours), les teneurs en amidon et VSP des stolons sont
faibles, et ce, quelle que soit la variété observée. Plus la durée de repousse est longue, et donc plus la
phase d’accumulation des réserves se prolonge, plus les teneurs en amidon et en VSP sont élevées.
L’amplitude de variation entre rythmes extrémes est trés forte pour I'amidon qui varie environ d’'un
facteur 5, et forte pour les VSP qui varient d’'un facteur 1,4 4 1,8.
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Tableau 2 : Influence de la durée de repousse de 2 variétés de trefle blanc sur les
teneursen amidon et en VSP des stolons (expérimentation réalisée au Pin).

Table 2 : Influence of the duration of re-growth in two cultivars of white clover on the
starch and the VSP contents of the stolons (experimentation carried out at Le Pin).

Variété Durée de repousse (en semaines) 1 2 3 6 8
Rivendel Teneur en amidon (mg/g de MS) 22 53 93 83 103
(type nain) Teneurs en VSP* (1.1./g de MS) 7,85 7,69 11,72 10,35 11,14
Aran Teneur en amidon (mg/g de MS) 31 120 116 115 134
(type géant)  Teneurs en VSP* (I.1./g de MS) 8,49 8,95 10,96 14,45 15,24
* |.I. : intensité intégrée de la VSP du stolon de tréfle déterminée par analyse d'image d'un gel

d'électrophorese

* Influence de la hauteur de coupe
sur le niveau de disponibilité en réserves azotées et carbonées

La hauteur de coupe peut également moduler le niveau de disponibilité en réserves dans la mesure ou la
coupe soustrait des organes potentiels de stockage. C'est par exemple le cas de la luzerne ou une partie des
réserves sont stockées dans la base des tiges (Ourry et al., 1994). Ce peut étre aussi le cas du trefle blanc dans la
mesure ou les conditions de croissance rencontrées par le couvert conduisent les stolons a ne plus étre plaqués
au sol et a se redresser.

4. Niveau de disponibilité en réserves C et N et potentiel de repousse

Les résultats présentés ci-dessus mettent clairement en évidence I'importance de la mobilisation des réserves
carbonées et azotées, et plus particulierement des protéines de réserve, lors du phénoméne de repousse.
Compte tenu du role clé des réserves C et N dans la reprise de croissance, on peut se poser la question du poids
de ces compartiments sur la biomasse qui va étre élaborée au cours de la repousse. En d’'autres termes, le niveau
de réserves restant dans la plante apres défoliation a-t-il une incidence sur son potentiel de repousse ? ou,
exprimé différemment, une insuffisance d'accumulation de réserves N réduit-elle le potentiel de repousse ?

* Les difficultés méthodologiques rencontrées

Pour obtenir une réponse a cette interrogation, il est nécessaire de disposer de plantes ou de couverts
végétaux qui ne different que par leur niveau initial en réserves C et N. Or, il est difficile de manipuler

Tableau 3: Influence du rythme antérieur de défoliation sur les principaux
parametres caractérisant |’ éat initial d’un couvert de trefle blanc (variété Rivendel, Le
Pin, 1996).

Table 3 : Influence of the rate of previous defoliations on the main parameters defining
theinitial state of a white clover sward (cv. Rivendel, Le Pin, 1996).

Durée de repousse (semaines) 1 2 3 6 8
Paramétres biochimiques

Teneur en amidon (mg/g de MS) 22 53 93 83 103
Teneurs en VSP* (1.1./g de MS) 7,85 7,69 11,72 10,35 11,14
Parameétres morphologiques

Indice foliaire résiduel 1,00 0,63 0,21 0,13 0,07
Points végétatifs (nombre/m") 8189 7163 5287 385% 2147
Points végétatifs principaux (/m’) 2997 2290 1177 827 644
Masse de stolons (g/mz) 114 120 137 154 191
Masse linéique des stolons (g/m) 0,47 0,62 0,62 0,68 0,79
* 1. : intensité intégrée de la VSP du stolon de trefle déterminée par analyse d'image d'un gel d'électrophorése
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ces niveaux initiaux par le biais de traitements appliqués au cours de la repousse précédente sans modifier
les autres paramétres caractérisant I'état initial de la plante avant repousse. En particulier, les valeurs des
variables caractérisant la morphologie de la plante peuvent étre fortement modulées par ces traitements, d’ou
d’inévitables risques de confusion d’effets. Le tableau 3 met en évidence de telles difficultés.

Ce tableau montre également la trés grande plasticité d’'une plante comme le tréfle blanc. Si les
rythmes rapides présentent les plus faibles niveaux de réserves C et N et les plus petites tailles du compartiment
réserve représenté ici par les stolons, ils conduisent a I'inverse aux indices foliaires résiduels les plus importants
et aux nombres de sites de croissance les plus élevés. On peut donc imaginer que la réponse a la question posée
est délicate. Seules quelques rares expérimentations réalisées en conditions controlées et au champ permettent
d’'apporter quelques éléments de réponse.

* Chez laluzerne : une nette corrélation entre teneur en azote racinaire
et biomasse aérienne produite lors de larepousse

Chez la luzerne cultivée en conditions contrélées (Ourry et al., 1994), une modulation des niveaux initiaux
en réserves organiques a pu étre obtenue en manipulant les plantes pendant la phase de reconstitution des
réserves N et C. Des plantes possédant des pivots présentant des rapports amidon / N racinaire trés variés, ont
ainsi été obtenues. L’analyse de la repousse suivante, réalisée dans des conditions optimales de culture, a montré
que la croissance aérienne la plus importante est obtenue chez des luzernes ayant le plus fort contenu
en N racinaire et le plus faible niveau de stockage en amidon. Au contraire, les plantes ayant un niveau
d’accumulation en amidon racinaire élevé et des teneurs en azote faibles ne présentent pas les productions de
biomasse foliaire les plus importantes. D’autre part, ces travaux ont mis en évidence une corrélation
hautement significative entre les quantités d’azote remobilisées & partir des organes laissés en place
par la coupe et la biomasse aérienne élaborée (figure 7) ainsi que la quantité d’azote absorbé.

Figure 7: Croissance des parties aériennes de luzernes non nodulées pendant une
repousse de 15 jours en fonction de la quantité de réserves azotées mobilisées vers les
organes en repousse (d'apresOurry et al., 1994).

Figure 7: Re-growth of the above-ground parts of non-nodulated lucerne during 15
days, according to the amount of N reserves mobilized to the growing organs (after Ourry et
al., 1994).
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En conditions de plein champ, une expérimentation conduite & I'échelle du peuplement avec deux variétés
de luzerne, Lodi et Europe (caractérisées par des dynamiques de repousse trés contrastées) a permis d’obtenir
des plantes ayant différents niveaux d’accumulation en réserves organiques (Avice et al., 1997a et b). Ces
niveaux différents ont été obtenus en appliquant des rythmes de défoliation contrastés correspondant & des
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durées de repousse de 30 ou 45 jours, lors des pousses antérieures. Au niveau du peuplement, Avice ¢t al.
(1997a) ont montré que le potentiel de repousse était significativement corrélé aux teneurs initiales du pivot en
amidon et en protéines solubles ; mais, comme nous I'avons indiqué plus haut, en raison des nombreuses
interactions entre facteurs, il n'a pas été possible de préciser de fagon indépendante si le niveau initial en
réserves carbonées est prépondérant par rapport a celui des réserves azotées, les pré-traitements choisis
affectant de facon similaire I'accumulation des réserves N et C.

En revanche, en exploitant les phénomenes de compétition pour la lumiere qui s'exercent au sein d’un
peuplement de luzerne en culture dense (Avice ¢t al., 1997b), il a été possible de caractériser des plantes
présentant des niveaux initiaux de réserves N et C trés contrastés en fonction de leur positionnement dans le
couvert végétal (position dominante, intermédiaire ou dominée). Le suivi de ces plantes au cours d’une
repousse a permis de déterminer les niveaux de corrélation entre la production de biomasse aérienne obtenue
aprées 35 jours de repousse et les teneurs racinaires initiales en amidon, en azote, en protéines solubles et en
VSP. Une corrélation hautement significative est observée entre le rendement en matiere séche
aérienne et les concentrations racinaires en protéines solubles et plus particulierement en VSP. A
I'inverse, le coefficient de corrélation est trés faible entre la biomasse aérienne finale et les teneurs
initiales en amidon.

Les résultats obtenus chez la luzerne a I'échelle de la plante entiere ou a celle du peuplement rejoignent de
précédentes observations faites par Boyce et Volenec (1992) qui, en comparant différents génotypes de luzerne,
montrent que les plantes possédant la plus forte teneur en amidon racinaire ont cependant la croissance
aérienne la plus faible apres une coupe. Contrairement a ce qui était classiquement admis, il semble donc que le
niveau de disponibilité en réserves protéiques au moment de la coupe conditionne trés fortement la vitesse de
repousse ainsi que le niveau de production de biomasse aérienne chez la luzerne.

Des résultats complémentaires obtenus au champ (Unité d’agronomie INRA de Reims) corroborent ces
différentes conclusions. Il semble en effet que tout mode de conduite d'une luzerniére favorisant
I'accumulation de réserves azotées tel qu'une date de semis plus précoce, un apport d'irrigation et/ou
de fertilisation N aprés semis, permette une reprise plus rapide de la croissance printaniére chez la
luzerne.

Figure 8: Evolution a) de la production de biomasse aérienne, b) des teneurs en
protéines solubles des gaines foliaires, et ) contribution de |’ azote issu des réserves et de
I’azote absorbé a la repousse aérienne apres une coupe d’un ray-grass anglais (variété
Aberelan ; plantes cultivées en conditions optimales de nutrition azotée (Fort N) ou
privées d’azote minéral (-50%, Faible N) pendant 10 joursavant la coupe).

Figure 8 : Changesin a) the production of above-ground biomass, b) the soluble protein
contents of leaf sheaths, and c) contribution of reserve N and of absorbed N to above-
ground growth after defoliation of perennial ryegrass (cv. Aberelan ; plants grown under
optimal conditions of N nutrition or without mineral N (-50%) during 10 days before
defoliation).
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* Pour le ray-grass anglais, le potentiel de repousse
est moins dépendant des réserves protéiques

Une telle réponse de la plante & des niveaux faibles ou élevés de réserves n'est pas générale, comme le
montrent les résultats d’'une expérimentation réalisée sur ray-grass et présentée figure 8. Lors de la repousse
précédente, les plantes ont été alimentées pendant 10 jours, soit de facon optimale en azote (fort N), soit
confrontées & une réduction de la teneur en azote du milieu de telle facon que l'azote absorbé par ces plantes
(faible N) n'atteigne que 50% de celui des plantes correctement alimentées. Ces traitements ont permis
d’obtenir des niveaux initiaux en réserves N tres différents, comme on peut I'observer le jour de la coupe
(figure 8b). 1l ressort de cette expérience que les ray-grass anglais dotés d'un faible niveau initial de
réserves azotées présentent un potentiel de repousse aprés coupe qui est proche de celui des plantes
ayant un fort niveau de réserves protéiques (figure 8a). Chez cette graminée fourragére, il existe un
phénoméne de compensation qui s’exprime par une augmentation de I'absorption d’azote minéral
par la plante (figure 8c). Cette augmentation intervient rapidement apres la coupe et permet de fournir l'azote
nécessaire a la croissance des nouveaux organes aériens. 1l semblerait donc que le niveau de réserves N ne soit
pas limitant chez cette espéce et qu'elle soit capable de réagir rapidement a un déficit de son statut azoté par une
augmentation rapide de sa capacité d'absorption.

Chez Lolium perenng, la contribution relative du carbone accumulé avant la coupe et du carbone assimilé
apres la coupe a la synthese des nouveaux tissus foliaires a été évaluée en utilisant un marquage de chasse au 3C
(Morvan-Bertrand et al., 1999a). Chez cette plante, il est apparu que la repousse foliaire qui se déroule
pendant les deux premiers jours dépend majoritairement du carbone provenant des réserves. En
revanche, au-dela du 2¢ jour de repousse, c'est le carbone nouvellement assimilé qui devient la source
prépondérante pour la synthése des nouveaux tissus. L'utilisation de deux niveaux de fertilisation azotée,
couplée a trois régimes photopériodiques a permis d'obtenir des plantes possédant des teneurs trés différentes
en glucides solubles (de 20 & 168 mg/g MS) et en protéines solubles (de 0,5 a 4,5 mg/g MS ; Morvan-Bertrand
et al., 1999b). Au cours des deux premiers jours de repousse, la production de matiére seche foliaire ne
dépend pas du niveau initial en protéines solubles (figure 9), mais elle est positivement corrélé au
niveau initial en réserves glucidiques et plus particuliérement a celui des fructanes accumulés dans les gaines
et & la base des feuilles en croissance. Ensuite et jusqu'au 6¢ jour de repousse, c'est la teneur initiale en
protéines solubles qui limite la croissance.

* Chez les graminées fourrageres, une diversité de réponses
gui n’est pas sans lien avec leurs caractéristiques propres

Ces différents résultats mettent en évidence soit une grande plasticité morphologique des plantes (comme
pour le tréfle blanc), soit une rapide adaptation physiologique (comme pour le ray-grass). D’importantes
différences de stratégie apparaissent donc entre plantes prairiales.

Ainsi, il semble qu'il existe des différences importantes entre graminées fourragéres. Thornton et al.
(1993) ont ainsi pu démontrer que la contribution des réserves azotées a I'élaboration d'une biomasse foliaire
augmente chez les espéces caractéristiques de modes d'exploitation extensifs telles que Agrostis castellana ou
Festuca rubra. Ceci rejoint dailleurs les résultats obtenus chez Lolium temulentum, pour lequel une réduction de la
disponibilité en réserves N entraine une diminution du potentiel de repousse (Ourry et al., 1996).

Conclusion

La suppression partielle ou totale de I'appareil foliaire lors d’une coupe réduit I'activité photosynthétique et
conduit & un déficit de substrat carboné qui s'accompagne d’une réduction de la fixation symbiotique chez les
légumineuses mais aussi de I'absorption d’'azote. Les mécanismes d’adaptation de la plante consistent alors a
mobiliser vers les tissus aériens en croissance des substrats carbonés et azotés mis en réserve par la plante au
cours de la (ou des) pousse(s) précédentes, dans les organes laissés en place lors de la coupe : racines, tiges,
stolons, chaumes.

Différentes expérimentations menées au cours des dernieres années sur diverses espéces fourrageres
(Luzerne, Medicago sativa ; trefle blanc, Trifolium repens ; ray-grass anglais, Lolium perenne), et sur divers cultivars de
chaque espéce ont permis de ré-évaluer, grace a l'utilisation des marqueurs 15N et 13C, le role de ces réserves
azotées et carbonées mobilisées vers les tissus en repousse.
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Figure 9: Corrélations entre la biomasse aérienne produite aprés 2 (J2), 6 (J6) ou 28
(J28) jours de repousse par un ray-grass anglais (variété Bravo) et les teneurs initiales
en protéines solubles et en fructanes, a la base et dans les gaines des feuilles en
croissance (d'aprés Morvan-Bertrand et al., 1999b).

Figure 9: Correlations between above-ground biomass produced 2 (J2), 6 (J6), or 28
(J28) days after defoliation of a perennial ryegrass sward (cv. Bravo) and initial soluble
protein and fructane contents of the bases and sheaths of growing leaves (after Morvan-
Bertrand et al., 1999Db).
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Il ressort de ces travaux que chez la luzerne la plus grande partie du carbone est mobilisée vers
I'activité respiratoire (en particulier racinaire) et que ce sont majoritairement les réserves azotées qui sont
utilisées pour la reconstruction de I'appareil foliaire. En revanche, chez le ray-grass anglais, ce sont
majoritairement les réserves carbonées qui sont utilisées pour I'élaboration des nouvelles feuilles.

En ce qui concerne I'azote, des différences de stratégie apparaissent entre espéces prairiales :

— chez la luzerne et le trefle blanc, le rble des réserves azotées est tres important en début de
repousse a un moment ou la fixation symbiotique et I'absorption sont stoppées ou ralenties, I'azote endogéne
servant majoritairement au cours de cette phase a la mise en place des nouveaux organes photosynthétiques ;

—chez le ray-grass anglais, le niveau des réserves azotées ne semble pas limitant : un phénomeéne de
compensation par une augmentation de I'absorption intervenant rapidement apreés la coupe permet de fournir
I'azote nécessaire a la néoformation des parties aériennes ; ainsi, contrairement aux espéces précédentes, le ray-
grass est capable de réagir rapidement a un déficit de statut azoté par une augmentation rapide et transitoire de
sa capacité d’absorption. C'est sans doute la raison pour laquelle chez le ray-grass, I'élaboration des nouveaux
tissus foliaires dépend davantage des réserves carbonées que des réserves azotées en tout début de repousse.

Chez le trefle blanc et la luzerne, des protéines spécifiques (VSP) sont impliquées dans cette mise en réserve
transitoire de I'azote. Ces protéines, qui représentent une part importante des protéines solubles totales (40%
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chez la luzerne), sont fortement hydrolysées dans les premiers jours suivant la défoliation (protéolyse estimée a
70% chez le tréfle), avant d’étre & nouveau accumulées en fin de repousse. En ce qui concerne les graminées,
des différences de stratégie apparaissent entre especes : ainsi, chez les espéces caractéristiques des modes
d’exploitation extensifs comme la fétuque rouge (Festuca rubra), la contribution des réserves azotées a
I'élaboration de la biomasse foliaire est plus importante que chez les espéces caractéristiques des modes
d'exploitation plus intensifs comme le ray-grass anglais.

Bien qu'il soit difficile de faire varier de maniére indépendante réserves carbonées et réserves azotées
(souvent fortement corrélées), il a pu étre montré sur luzerne qu’un plus faible niveau de réserves azotées se
traduit par une réduction du potentiel de repousse. On congoit donc I'importance de ce compartiment de
réserve en terme de productivité du couvert et de pérennité des espéces.

De nombreuses contraintes du milieu (lumiere, température, azote minéral du sol..) ou culturales
comme la défoliation sont susceptibles de modifier profondément les relations entre organes sources (racines,
tiges, stolons...) et les organes puits (organes formés apres la coupe) au sein de la plante, en provoquant des
changements importants dans la répartition du carbone et de I'azote. Ces divers facteurs sont donc & méme
d’induire de fortes variations du niveau de disponibilité en réserves N et C pouvant conduire @ moduler
fortement les performances agronomiques des espéces fourragéres (production de biomasse, tolérance a la
défoliation...). Les fortes différences de stratégies mises en évidence entre plantes par les approches
physiologiques apportent de nouveaux éléments d’interprétation et de compréhension de
I'élaboration de la biomasse des plantes qui peuvent étre utiles pour mieux maitriser leur pérennité et
pour mieux comprendre les phénoménes de compétition intra ou interspécifiques.

Ces différents acquis prouvent I'intérét des études ayant pour objectif de préciser les réponses adaptatives de
la plante et des couverts prairiaux a la défoliation. De tels travaux se développent actuellement dans 'UMR -
INRA de Physiologie et de Biochimie Végétales de Caen en étroite collaboration avec la Station
d’Ecophysiologie des Plantes Fourragéres de Lusignan. lls visent & développer un modele d’acquisition et
d’allocation des ressources carbonées et azotées en explicitant les lois d’action des variables du couvert
modulées par la défoliation sur les principaux flux C et N. Une meilleure gestion des ressources, des régimes
dexploitation et des effets des contraintes environnementales passe probablement par cette meilleure
compréhension des mécanismes mis en jeu dans le phénomene de repousse aérienne.

Accepté pour publication, le 22 janvier 2001.
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SUMMARY
Influence of nitrogen and carbon reserves on the re-growth of pasture species

Pasture species undergo successive cycles of defoliation and re-growth, which differ in frequency
and in intensity. This partial (or total) removal of photosynthetic tissues decreases the assimilation of
carbon dioxyde. This decrease is accompanied in legumes by a reduced fixation of atmospheric
nitrogen, and by a reduced uptake of nitrate and ammonium. Plants respond to this by mobilizing C
and N reserve substances stored in the uncut parts, in order to secure new growth. The role of these
reserves mobilized to the re-growing tissues was reassessed in several experiments on Perennial Rye
grass, White Clover and Lucerne. The effects of management and of environmental factors on N
reserve storage are discussed. In legumes, low nitrogen reserves on the day of defoliation led to a
reduced re-growth, but in certain grasses, a certain compensation took place, through an increased
uptake of nitrogen.
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