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Préface

L’idée de substituer à la jachère naturelle une culture fourragère de légumineuses remonte au XVIe siècle. En pays tempéré, notamment en France, cette culture était destinée à raccourcir la durée de la jachère autant qu’à satisfaire les besoins alimentaires des herbivores domestiques. Au fur et à mesure que les productions animales ont pris de l’importance, les apports de fourrage sont devenus plus substantiels. Le foin récolté sur les prairies naturelles a été complété non seulement par des sous-produits agricoles comme les pailles, les fanes et les sons, mais aussi par des produits agricoles, céréales, tubercules ou racines, spécialement cultivés pour satisfaire les besoins des animaux. La culture de l’herbe à base de graminées est beaucoup plus récente. Elle résulte d’une volonté de maîtriser et d’intensifier la production de fourrage. Elle a été accompagnée par un effort de sélection de variétés hautement productives et nutritives. Depuis cette révolution fourragère, le commerce des semences fourragères a pris un bel essor.

Une évolution comparable peut être observée en milieu tropical, à des stades divers selon les continents et les pays. Les progrès résultent de nombreux tâtonnements et se heurtent à un certain nombre d’obstacles, de différentes natures : physique, comme le climat et les sols ; économique, liée notamment à la faiblesse des ressources des agriculteurs ; foncière, dans les régions où l’accès à la terre est précaire ; ou encore sociale, lorsque les agriculteurs et les éleveurs forment des communautés séparées.

En Afrique tropicale, l’élevage de ruminants est généralement conduit en vaine pâture, sans souci d’améliorer la production fourragère. Les cultures de légumineuses et de graminées ont d’abord été expérimentées comme engrais vert et comme plantes de couverture, en vue de maintenir la fertilité des sols cultivés et de limiter l’érosion. On cherchait à exploiter la capacité des légumineuses à fixer l’azote atmosphérique par leurs nodosités et la capacité des graminées pérennes à restituer l’humus et à maintenir la structure du sol grâce à leur chevelu racinaire. BOTTON publiait alors « Les plantes de couverture en Côte d’Ivoire » (1957, 1958), MOREL et QUANTIN (1964) amélioraient les jachères centrafricaines par le bouturage d’herbe à éléphant.

L’Institut de recherche en agronomie tropicale et cultures vivrières (Irat), sous l’impulsion de BORGET (1969), s’est lancé dans des essais d’introduction et de comportement des plantes fourragères sous des climats aussi différents que ceux de Bambey, au Sénégal, de Bouaké, en Côte d’Ivoire, et de l’île de la Réunion.

La faillite de la grande culture mécanisée, en particulier celle de l’arachide, a donné un nouvel essor à la culture attelée bovine, entraînant la nécessité d’améliorer les qualités fourragères des jachères herbeuses. Succédant aux travaux de Derbal, à Bamako, sur les associations de graminées et de légumineuses (FAGOT et al., 1959), de nombreux essais sur les jachères ont été poursuivis par divers instituts agronomiques tropicaux. Ces recherches bénéficiaient des résultats de la recherche agronomique belge au Congo, en particulier à Yangambi, publiés dans le bulletin de l’Ineac (Institut national d’études agronomiques du Congo), ainsi que de la diffusion gracieuse de semences et de boutures. C’est ainsi que Digitaria umfolozi, Pennisetum merckeri, Stylo-santhes gracilis ont été introduits, multipliés et pâturés avec succès au Mali, sur la station de Sotuba-Bamako (BOUDET et al., 1961).

Malgré les résultats encourageants en station, la vulgarisation des plantes fourragères s’est heurtée à la difficulté d’obtenir des semences à pouvoir germinatif élevé. Il a fallu améliorer les techniques de production et de semis. Ainsi, pour lever la dureté des semences de légumineuses, des traitements mécaniques ont été mis au point : trempage, ébouillantage, polissage au papier émeri ou à la polisseuse à riz, et même épandage de fèces de bovins ayant ingéré des extrémités fructifères de Stylosanthes. Pour accroître le taux de fertilité des semences de graminées, des champs semenciers à faible densité ont été aménagés (BOONMAN, 1973). Le même type de résultat a été obtenu en récoltant les semences de la première montaison de prairies nouvellement implantées (station de Minankro à Bouaké, Côte d’Ivoire). En Côte d’Ivoire, sur le centre Orstom (Office de recherche scientifique et technique d’outre-mer) d’Adiopodoumé, PERNES et son équipe (1975) ont réalisé avec succès la production de semences de Panicum maximum, graminée apomictique.

Partout où l’on élève, dans le monde tropical, des races bovines à forte production, notamment dans les Dom-Tom et en Amérique tropicale, il devient nécessaire d’établir de larges surfaces de prairies artificielles, parfois même avec irrigation. Les bovins de large renommée utilisés en régions tropicales et subtropicales, comme la Santa Gertrudis ou les zébus Brahman et Sahiwal, les races Limousine, Charolaise, Holstein, les croisements de Jersiaise ou d’Abondance, et bien d’autres encore, supposent la culture de quelques surfaces fourragères.

Par ailleurs, les premières tentatives d’enrichissement des prairies naturelles restaient localisées, comme celle de GRANIER (1962) bouturant l’herbe de Para dans les Baïbous inondables de Madagascar. II a fallu attendre l’après-sécheresse sahélienne pour voir une organisation non gouvernementale, Vétérinaires sans frontières, replanter en bourgou au Mali, vers Niafounké, de vastes superficies de terres inondables. C’est aussi à cette époque que la Fao (Food and Agriculture Organisation) a tenté l’introduction de Stylosanthes humilis par voie aérienne dans le Sahel, au Burkina, à l’instar des éleveurs australiens. Enfin, depuis la dernière décennie, un réel espoir repose sur de nouvelles techniques d’enrichissement des prairies à faible coût, en particulier avec des techniques australiennes.

Dans le monde tropical, les besoins prévisibles en produits d’origine animale sont considérables. Un bel avenir s’offre donc aux cultures fourragères tropicales. Il faut seulement veiller à ce que leur extension ne fasse apparaître de nouvelles difficultés. En particulier, l’extension des surfaces accroît pour les plantes les risques d’ordre sanitaire. On peut citer les exemples de la propagation d’insectes ravageurs comme les cigarrinhas sur Brachiaria decumbens au Brésil (HADLER PUPO, 1977) ou de maladies cryptogamiques comme l’anthracnose sur Stylosanthes guianensis.

Cet ouvrage agronomique sur les plantes fourragères cultivées en milieu tropical, en faisant le point des connaissances acquises par la recherche française jusqu’à ce jour, donne ainsi l’opportunité d’une nouvelle impulsion aux cultures fourragères, éléments clés de l’intensification de l’élevage des ruminants.


 Gabriel BOUDET 
Directeur de recherches à l’Orstom de 1975 à 1991 
Directeur du service d’agropastoralisme du Cirad-emvt de 1961 à 1991
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Abstract

At the interface between crops and animal production, fodder crops play a specific role in production systems. Moreover, their contribution to preserving natural or cultivated ecosystems is increasingly being studied. CIRAD, IRD (ex-ORSTOM) and INRA have compiled the results obtained from 30 years of trials on fodder crops in West Africa, the West Indies, Réunion, the French Pacific territories and Madagascar. Cultures fourragères tropicales is a modest synoptic work that does not claim to cover all the experiments carried out or even all the fields relating to fodder crops worldwide, but it does relate information that has not always been published.

The book is published in French, and differs from previous publications in that it is not monographic, descriptive or floristic. It is primarily practical, and has a dual aim: to supply basic information for use in developing cropping and management techniques, and to provide readers with access to observations and experiments, so as to adapt the proposed techniques to the conditions in which they work.

The book begins with recent developments in constantly changing fields such as grass species genetics or ecophysiology, before going on to cover more technical aspects with a view to helping livestock farmers to choose compatible cropping and animal production systems and to manage such cropping systems, with all due attention to maintaining soil fertility.

Cultures fourragères tropicales is intended for agronomists, veterinarians, technicians and students interested in fodder crops.
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 Les cultures fourragères se situent à la croisée des productions agricoles et de l’élevage. Elles relèvent de l’agronomie et servent aux productions animales. Cette ambiguïté doit-elle les repousser à la marge des espèces cultivées, comme un parent pauvre des cultures prestigieuses que sont les céréales, la canne à sucre ou le soja ? Appartenant au domaine végétal, doivent-elles être considérées comme périphériques des systèmes d’élevage par les zootechniciens ? La richesse des connaissances acquises tend à démontrer le contraire. Les plantes fourragères, éléments clés d’un système complexe de production, relient les praticiens de l’agriculture à ceux de l’élevage, les spécialistes des plantes à ceux du bétail, les agronomes aux vétérinaires.

Ce livre montre l’étendue des acquisitions scientifiques et de l’expérience pratique. Alors même qu’il s’intéresse à des catégories de plantes peu familières du grand public, des graminées connues seulement sous leur nom scientifique latin, des légumineuses exotiques aux dénominations compliquées, on mesure à travers ces pages la somme de travaux, d’expérimentations, de savoir-faire accumulés à leur sujet depuis plus d’un siècle dans toute la bande intertropicale. Les plantes de pâturage ont intéressé non seulement les éleveurs et les pionniers arrivant dans de nouvelles terres, mais aussi les administrateurs qui ont encouragé les échanges de matériel végétal et les introductions. Les gouvernements de certains pays comme l’Afrique du Sud, l’Australie ou l’Inde ont même favorisé la création de centres de recherche spécialisés.

Les instituts français de recherche outremer ont pris part aux recherches sur les plantes fourragères après la seconde guerre mondiale. Ce furent les agronomes de l’Irat (Institut de recherches agronomiques tropicales et des cultures vivrières) et d’autres instituts techniques français, désireux d’introduire des cultures amélioratrices du sol dans les rotations et de disposer de plantes de couverture pour lutter contre l’érosion. Il y eut aussi des agronomes de l’Iemvt (Institut d’élevage et de médecine vétérinaire des pays tropicaux), dans le but de nourrir le bétail. Dans la même période, des agronomes de l’Orstom (Office de la recherche scientifique et technique d’outremer) entreprenaient aussi des travaux sur les légumineuses de couverture puis, plus tard, de génétique, sur la graminée fourragère Panicum maximum. L’Inra (Institut national de la recherche agronomique) a développé diverses recherches sur les plantes fourragères tropicales dans les Antilles françaises et en Guyane.

Les centres de recherche internationaux comme l’Ilri (International Livestock Research Institute) et le Ciat (Centro internacional de agricultura tropical) poursuivent des programmes sur les plantes fourragères, principalement des essais multilocaux d’introduction et d’étude de comportement et des travaux de sélection d’espèces.

Le fourrage est la matière première de productions animales dont l’importance économique est considérable. Les herbivores domestiques représentent à la fois une ressource alimentaire de choix, en produisant du lait ou de la viande, un moyen de traction et de transport toujours apprécié, un moyen de thésaurisation et d’équilibre économique pour des millions de familles d’éleveurs, sans parler de leurs sous- produits, comme les cuirs et peaux. On estime à un milliard trois cents millions le nombre de bovins vivant sur l’ensemble du globe. Quand on note que chacun d’eux consomme entre six et dix kilos d’herbe en poids sec par jour, on mesure l’immensité de la transformation d’énergie solaire en matière première que réalisent les plantes fourragères. Or dans les trente ans à venir, la demande en produits animaux, y compris en lait et en viande rouge, va s’accroître fortement dans les pays tropicaux. Toutes les projections économiques l’affirment. L’avenir des plantes fourragères est donc assuré.

Les cultures fourragères s’étendent aussi des milieux naturels, dont elles sont issues, aux espaces cultivés. Selon les capacités d’investissement de l’éleveur et la rentabilité de cet investissement dans le contexte économique du moment, tous les niveaux d’intensification des cultures fourragères peuvent être envisagés. Depuis les prairies naturelles et les savanes, riches en espèces fourragères spontanées, jusqu’aux cultures annuelles intensives, irriguées et fertilisées, toute la gamme des surfaces fourragères est représentée. Il existe des parcours dont la flore a été enrichie par sursemis, des prairies permanentes entretenues, des pâturages améliorés, des prairies temporaires, etc. Pour chacun de ces systèmes, on trouve des plantes et des modes de production adaptés, ainsi que la gamme des technologies et des équipements correspondants. L’élevage contribue aussi à la stabilité de certains systèmes mixtes de production agricole comprenant de l’agriculture et de l’élevage. Les plantes fourragères ont leur place dans les assolements et jouent leur rôle agronomique dans ces systèmes, au même titre que les autres cultures, notamment pour la-protection et !’enrichissement du sol.

Ce livre s’adresse tout autant à des agronomes intéressés par la culture des plantes herbacées pérennes qu’à des zootechniciens désireux de maîtriser la disponibilité de fourrage ou à des praticiens qui veulent faire le point des principales techniques de production et d’utilisation des fourrages dans les pays tropicaux. Il se veut pratique et a un double but : apporter des connaissances de base nécessaires pour élaborer des techniques de culture et d’exploitation ; fournir au lecteur des méthodes pour accéder lui-même à l’observation et à l’expérimentation, afin d’adapter les techniques établies aux conditions spécifiques dans lesquelles il travaille. L’ouvrage comporte de ce fait deux niveaux d’information :



	— les bases théoriques et les fondements biologiques de la croissance, de l’alimentation et de la reproduction des plantes fourragères tropicales. Le soin de traiter ces sujets a été confié à des agronomes, des écologistes et des généticiens de l’Inra (Institut national de la recherche agronomique) et de l’Ird (Institut de recherche pour le développement, ex-Orstom) ;

	- les connaissances techniques et les applications aux cultures fourragères tropicales et à leur utilisation. C’est le fruit de l’expérience acquise principalement par le Cirad, sous des cieux aussi divers que l’Afrique de l’Ouest, Madagascar, l’île de la Réunion, les Antilles, le Brésil ou les îles du Pacifique. Il est question tour à tour de l’établissement des prairies, du choix des espèces, de la récolte et de la conservation du fourrage, de la production de semences, de la gestion et de l’entretien des prairies, de la valeur alimentaire pour le bétail, de leur intérêt en relation avec les autres cultures.


La conclusion ouvre le sujet sur la place des plantes fourragères dans les systèmes de production. Ces quelques réflexions pourraient être le prélude à un autre livre, tant est vaste le débat. Elles conduisent aussi à s’interroger sur la diversité des applications des plantes fourragères dans le monde tropical et s’ouvrent sur des questions de recherche.




Écophysiologie des plantes fourragères tropicales

Gilles Lemaire, Pablo Cruz, Jacques Wery















 Les plantes cultivées pour la production de fourrage sont essentiellement issues de deux familles botaniques : les graminées et les légumineuses.

La famille des graminées est l’une des plus importantes, par le nombre d’espèces, de la flore terrestre. Dans toutes les régions du globe, elle constitue la base de la flore herbacée naturelle dont se nourrissent les herbivores sauvages ou domestiques. Les graminées ont évolué sous l’action du pâturage, exercée de façon plus ou moins continue. Cette pression de sélection a contribué à fixer les principales caractéristiques communes grâce auxquelles les graminées fourragères résistent et s’adaptent aux défoliations plus ou moins fréquentes par les animaux : protection des points végétatifs vis-à-vis de la dent de l’animal, aptitude à la multiplication végétative, mise en réserve d’assimilats dans des organes souterrains ou à la base des chaumes. La multiplication végétative est le moyen de persistance et de propagation privilégié de ces espèces, notamment en milieu tropical humide. La talle végétative, dans le cas des graminées cespiteuses, ou le stolon, dans le cas des graminées stolonifères, correspondent au fonctionnement d’un apex aérien et d’un certain nombre d’apex racinaires adventifs. Ils constituent l’unité biologique fonctionnelle de la plante.

Par leur aptitude à fixer l’azote atmosphérique, les légumineuses jouent un rôle primordial dans l’écologie des peuplements fourragers. Elles sont en général morphologiquement moins adaptées au pâturage que les graminées et ne possèdent pas un métabolisme carboné aussi efficace, ce qui leur confère un handicap compétitif très important. Leur persistance au sein des peuplements de graminées est encore mal maîtrisée et pose un problème agronomique crucial en milieu tropical.

L’étude du fonctionnement d’un peuplement fourrager, qu’il soit mono- ou plurispécifique, ne peut se réduire à l’étude du fonctionnement d’une plante isolée. Même si l’observation d’un certain nombre de mécanismes reste pertinente à l’échelle de l’unité fonctionnelle — talle ou stolon —, le peuplement doit être considéré, dans son ensemble, comme un système intégré.

La physiologie des plantes fourragères dépend étroitement des modalités selon lesquelles elles sont exploitées. En effet, les défoliations dues au pâturage déterminent, en fonction de leur fréquence et leur intensité, les réactions adaptatives des plantes, les modifications du fonctionnement global du peuplement et les rapports de compétition entre les individus qui le composent. Ces adaptations des peuplements fourragers à la défoliation, associées à leur pérennité, leur confèrent une physiologie originale par rapport aux autres espèces cultivées. C’est donc principalement la physiologie des peuplements herbacés pérennes tropicaux qui est abordée ici, même si quelques exemples sont pris chez des cultures fourragères annuelles ou de climat tempéré.

Dans ce chapitre sont essentiellement développées les analyses écophysiologiques de la croissance du peuplement végétal. Pour un certain nombre de points concrets, il est fait appel à des connaissances relatives à la plante individuelle ou à l’organe, dans la mesure où celles-ci éclairent les phénomènes physiologiques observables à l’échelle du peuplement. Ce chapitre est donc volontairement limité aux aspects de la physiologie relatifs à la productivité des peuplements fourragers et à ses variations, en fonction des principaux facteurs du milieu. La physiologie de la reproduction des espèces fourragères ne sera pas abordée.


Dynamique d’accumulation de la biomasse dans un peuplement fourrager


Courbes de croissance d’un peuplement fourrager

Après une défoliation quasi totale — une fauche, par exemple —, l’accumulation de biomasse par un peuplement fourrager suit en général une courbe d’allure sigmoïde dont la cinétique dépend des conditions du milieu (température, rayonnement, alimentation hydrique et nutrition minérale) et dont l’allure générale est caractéristique de l’espèce. La figure 1 représente trois types différents de dynamiques de croissance, correspondant à trois types d’espèces végétales dans un même milieu. On peut constater que le classement de ces trois espèces pour le rendement est différent selon la date à laquelle est effectuée la comparaison. En d’autres termes, la productivité optimale, rapport entre la production récoltée et le temps de repousse, n’est pas obtenue à la même date et, selon ce critère, le classement entre les trois types d’espèces est inverse de celui obtenu à partir du maximum de production. Ainsi, pour caractériser la production des peuplements fourragers, on est conduit à remettre totalement en cause la notion trop statique de rendement et à lui substituer celle de dynamique de croissance. Celle-ci se caractérise par une phase initiale exponentielle d’accélération de croissance, qui correspond à la reconstitution de l’appareil foliaire, suivie d’une phase linéaire, pendant laquelle l’élongation des organes est maximale, et enfin d’une phase d’amortissement qui détermine la biomasse maximale accumulée par le peuplement. On constate sur les trois exemples de la figure 1 que la vitesse maximale de crois-sance, représentée par la pente de la phase linéaire, est peu différente entre les trois types d’espèces considérés. Il s’agit d’un phénomène général, également constaté en milieu tempéré. En revanche, les différences entre espèces sont beaucoup plus importantes dans la phase initiale exponentielle et dans la phase finale d’amortissement, qui reflètent la rapidité avec laquelle les plantes reconstituent leur appareil foliaire et leur capacité à accumuler la matière sèche produite. Une analyse plus détaillée des composantes morphologiques de la croissance est donc indispensable.
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Figure 1. Dynamique de croissance de la biomasse aérienne pour trois types morphologiques d’espèces : allure des courbes.







Composantes morphogénétiques de la croissance d’un peuplement fourrager


CROISSANCE FOLIAIRE ET CROISSANCE CAULINAIRE

Lors de leur croissance végétative, les graminées cultivées sous climat tempéré produisent uniquement des tissus foliaires. La croissance caulinaire, qui dégage les organes floraux, n’a lieu que pendant la phase de reproduction. La plupart des graminées tropicales, au contraire, présentent une croissance foliaire et caulinaire tout au long de l’année. Cette production de tiges se réalise même en l’absence d’induction florale et peut être la conséquence d’une stratégie de reproduction végétative très courante parmi les espèces tropicales, bien illustrée par le cas des espèces stolonifères.

D’une manière générale, il est utile de distinguer les phases de croissance de ces deux types d’organes au cours de la repousse, ces deux phases se succédant en se chevauchant partiellement (CRUZ et al., 1989 ; NAVES et al., 1993). L’accumulation de matière sèche dans les deux compartiments — foliaire et caulinaire — est illustrée dans la figure 2. Néanmoins, des différences morphologiques entre espèces peuvent nuancer ce schéma.
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Figure 2. Accumulation de la matière sèche (MS) dans les organes aériens. Exemple d’une plante stolonifère.







TYPES MORPHOGÉNÉTIQUES DES ESPÈCES FOURRAGÈRES TROPICALES

Chez les graminées, on distingue deux grands types morphogénétiques : les espèces cespiteuses (tuffed grasses) et les espèces stolonifères (creeping grasses). Il est fondamental de différencier ces deux types de morphologie pour comprendre la dynamique de croissance des différentes cultures fourragères et discuter le type d’utilisation auquel elles peuvent être destinées.


Dans le cas des espèces cespiteuses, l’unité morphologique fonctionnelle est la talle. Elle assure la reproduction végétative de l’espèce et porte un apex caulinaire qui, sous l’action de l’induction florale, développe les organes de reproduction sexuée. Les parties basales des talles forment le plateau de tallage, organe d’accumulation des réserves. Les principales espèces fourragères présentant ce type de morphologie sont Panicum maximum, Pennisetum purpureum, Andropogon gayanus, Setaria anceps, Hyparrhenia rufa et Cenchrus ciliaris. Les différentes espèces de sorgho, annuelles ou pérennes, cultivées ou spontanées, font également partie de ce groupe morphologique. La plupart de ces espèces produisent des graines viables et peuvent donc être multipliées par semis. Leur implantation par voie végétative est d’une part laborieuse, car elle se fait par éclats de touffe, d’autre part très lente et aléatoire, du fait de leur faible pouvoir colonisateur. Leur ressemblance morphologique avec les principales graminées cultivées des milieux tempérés devrait permettre de leur appliquer les modèles de fonctionnement morphogénétique qui ont été développés sur ces dernières.


Les espèces stolonifères se caractérisent par une croissance de type prostré. D’un point de vue botanique, un stolon est une tige rampante pouvant émettre des racines au niveau des nœuds, assurant ainsi la reproduction végétative de l’espèce et la colonisation horizontale de l’espace. Dans ce cas, l’unité morphologique fonctionnelle est constituée par la feuille, l’entrenœud et le bourgeon axillaire. Ces espèces ne disposent pas d’un plateau de tallage bien identifié et les réserves s’accumulent dans les stolons ou, comme dans le cas de Cynodon dactylon, dans des rhizomes. La plupart des espèces de la zone intertropicale sont stolonifères. Elles sont très employées pour le pâturage, auquel elles sont morphologiquement bien adaptées. Parmi les plus courantes, on peut citer Brachiaria humidicola, Cynodon nlemfuensis, Cynodon plectostachyus, Cynodon dactylon, Digitaria decumbens, Digitaria swazilandensis, Stenotaphrum secundatum. La plupart de ces espèces ne produisent pas de semences viables et ne se propagent donc que par la voie végétative.


Un grand nombre d’espèces pourraient être classées, de façon intermédiaire, entre ces deux groupes. C’est le cas de certaines espèces de Dichanthium — D. aristatum et D. annulatum par exemple —, un genre largement diffusé en Inde, en Amérique tropicale et dans la Caraïbe. Celles-ci produisent des talles. Cependant, sous certaines conditions — plantes isolées, forte fumure azotée, sous-exploitation —, elles développent des tiges de type stolonifère.


Les légumineuses peuvent, elles aussi, être regroupées en types morphologiques différents. En dehors des espèces ligneuses, non traitées ici, on distingue trois types : stolonifère, grimpant et dressé. Arachis pintoi est représentative du type stolonifère, comme le trèfle blanc cultivé sous climat tempéré. Macroptilium atropurpureum, Neonotonia wightii, Desmodium ovalifolium, Calopogonium mucunoides, Centrosema sp. et beaucoup d’autres développent des tiges volubiles et adoptent un port grimpant, la forme la plus répandue parmi les légumineuses fourragères tropicales. Enfin, les espèces Stylosanthes guianensis et, bien évidemment, Medicago sativa sont caractéristiques du type dressé.


 La présence, dans un peuplement fourrager, de types morphologiques différents peut conduire à des décalages plus ou moins importants entre les dynamiques de croissance foliaire et caulinaire et influer sur l’importance relative de ces deux types d’organes lors de la repousse. Cependant, le schéma général présenté dans la figure 2, où la croissance foliaire précède la croissance caulinaire, reste respecté.








Productivité des peuplements fourragers


Productivité primaire et productivité récoltable

Le fonctionnement physiologique des unités morphologiques constitutives du peuplement végétal — talles ou stolons — se traduit par l’apparition et la croissance de feuilles successives, des entrenœuds de tige correspondants, et par le développement de bourgeons axillaires, qui donnent naissance à des talles ou à des ramifications secondaires des tiges stolonifères. Cette accumulation d’organes néoformés, exprimée en terme de biomasse, est appelée production primaire dans les études écologiques. Elle correspond au premier maillon de la chaîne trophique dans le cycle du carbone. Pour être tout à fait rigoureux, il faudrait intégrer la production de biomasse racinaire pour déterminer la production primaire totale. Si on se limite à la production primaire aérienne, on peut donc l’exprimer en quantité de biomasse aérienne produite sur une surface donnée et pendant un temps donné, par exemple en grammes de matière sèche par mètre carré et par jour.


La durée de vie des organes produits par le couvert végétal, en particulier celle des feuilles, est limitée. A un certain âge, les feuilles entrent dans un processus de sénescence, qui se caractérise par la perte de leurs capacités photosynthétiques, puis par leur nécrose, leur retour au sol sous forme de litière et, enfin, par leur décomposition. Ainsi la production primaire peut être nette ou brute selon l’occurrence, ou non, de phénomènes de sénescence dans la période considérée.


En l’absence de défoliation, après un certain temps, un équilibre s’établit entre l’apparition des nouvelles feuilles et la disparition des plus anciennes. Le nombre de feuilles vivantes par talle ou par stolon reste alors plus ou moins constant, ainsi que la quantité de tissus foliaires par unité de surface au sol. La figure 3 compare deux espèces de graminées tropicales dans des conditions de croissance optimales (CHAPMAN et LEMAIRE, 1993). L’une de ces espèces, Digitaria decumbens (ou pangola), est stolonifère et se caractérise par une très courte durée de vie des feuilles, ce qui conduit à une stabilisation précoce de la quantité de feuilles vivantes par stolon. L’autre, Setaria anceps, est de type cespiteux. La durée de vie de ses feuilles est plus longue ; cela se traduit par une accumulation plus importante de biomasse foliaire vivante par talle.


Lorsqu’on suit la cinétique d’accumulation de biomasse aérienne dans un peuplement végétal fourrager après une défoliation complète, on obtient une courbe de croissance du type de celles qui sont représentées sur la figure 1. Dans une première phase, cette courbe de croissance correspond à la production primaire brute, puisque les feuilles les plus âgées, susceptibles de disparaître par sénescence, ont été prélevées par la défoliation. Dans ces conditions, on peut écrire 


production récoltable = production primaire brute


Dans une deuxième phase, la sénescence des premières feuilles formées après la défoliation commence, et l’on doit écrire 


production récoltable = production primaire nette = 
production primaire brute — sénescence
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Figure 3. Elongation foliaire et sénescence d’une unité morphologique. Cas d’une espèce stolonifère (pangola) et d’une espèce à talles (Setaria).




Dans une troisième phase, lorsque l’équilibre entre l’apparition et la sénescence des feuilles est atteint, l’augmentation de la biomasse du couvert végétal ne correspond plus qu’à une accumulation de tiges, comme l’illustre la figure 2.


Ainsi, les différences de courbes de croissance entre espèces représentées sur la figure 1 se trouvent en partie explicitées par des différences liées à la dynamique de sénescence des organes foliaires. Il importe également de tenir compte, pour chaque espèce, de la proportion entre la croissance des tissus foliaires et celle des tissus caulinaires, qui ont une durée de vie plus longue et persistent, après sénescence, au sein du couvert végétal. Cet aspect prend une importance capitale lorsqu’on considère la valeur alimentaire du fourrage récolté, qui dépend essentiellement du rapport entre les biomasses foliaire et caulinaire. Cela souligne tout l’intérêt qu’il peut y avoir à bien caractériser la morphogenèse propre à chaque espèce, afin de mieux déterminer les divergences entre productivité primaire et productivité récoltable, dans le cadre d’un mode d’exploitation donné.




Productivité primaire potentielle

La productivité primaire d’un peuplement végétal résulte d’un ensemble de mécanismes physiologiques qui déterminent la vitesse à laquelle la biomasse végétale est synthétisée. L’efficacité de ces synthèses dépend des ressources fournies par le milieu environnant, qu’il s’agisse des ressources énergétiques — le rayonnement solaire —, ou des matériaux élémentaires — la concentration en gaz carbonique de l’atmosphère et la biodisponibilité des minéraux dans le sol. L’efficacité avec laquelle ces éléments sont captés et transformés en biomasse végétale dépend en outre d’un certain nombre de conditions de milieu. Parmi ces facteurs et ces conditions, il est important, du point de vue agronomique, de distinguer ceux qui peuvent être modifiés par les pratiques agricoles usuelles de ceux qui ne peuvent pas l’être et qui, de ce fait, sont des contraintes imposées par le milieu. Cette distinction, arbitraire du seul point de vue écologique, est d’un grand intérêt du point de vue agronomique, dès lors que l’objectif est de mettre en œuvre des pratiques agricoles pour atteindre un niveau de production donné.


La production primaire potentielle d’un peuplement fourrager peut être définie comme la production primaire permise par les facteurs et les conditions non modifiables du milieu, lorsque les facteurs et conditions modifiables ne sont pas limitants pour la croissance de la culture. Lorsqu’un ou plusieurs facteurs modifiables du milieu ont un effet limitant, la production réelle est réduite par rapport à la production potentielle et déterminée par le facteur le plus limitant. Il est donc indispensable de connaître la productivité potentielle d’un peuplement végétal pour étudier l’action des facteurs et des conditions du milieu. On dispose ainsi d’un témoin invariant pour comparer des situations expérimentales différentes.


De façon un peu schématique, les deux principaux facteurs non modifiables du milieu sont le rayonnement solaire incident et la température. La photopé-riode (CRUZ et MORENO, 1992) est également susceptible de modifier la productivité primaire aérienne de certaines espèces tropicales (figure 4). Ces trois facteurs déterminent la productivité potentielle. Les autres facteurs et conditions du milieu peuvent être considérés comme modifiables par les techniques agricoles : la fertilisation agit sur la nutrition minérale, l’irrigation ou le drainage sur l’alimentation hydrique.


Les productions potentielles des deux grandes familles de plantes fourragères, légumineuses et graminées, sont très différentes. En effet, ces deux familles appartiennent à deux types métaboliques, appelés C3 et C4, qui se différencient par leur photosynthèse, notamment par l’étape de carboxylation, et par l’anatomie de leurs tissus foliaires. L’appellation purement conventionnelle de plantes en C3 ou en C4 fait référence au nombre d’atomes de carbone du premier produit formé lors de la carboxylation. Les réponses de ces deux types métaboliques à l’éclairement et à la concentration en gaz carbonique externe seront détaillées plus loin. Les plantes en C4, c’est-à-dire toutes les graminées tropicales, à de rares exceptions près, possèdent, de ce point de vue, un avantage physiologique qui leur confère une productivité primaire potentielle nettement supérieure à celles des autres espèces.






Modèle de fonctionnement d’un peuplement fourrager

Pour simplifier, on peut considérer que le couvert végétal est un système d’absorption de l’énergie solaire et de transformation de cette énergie en biomasse végétale (figure 5). Cette représentation schématique met en évidence deux ensembles de mécanismes (LEMAIRE, 1991).


 Un premier ensemble, trophique, correspond effectivement aux processus d’absorption et de transformation de l’énergie lumineuse qui aboutissent à l’élaboration de la biomasse totale. Un deuxième ensemble de mécanismes, morphogénétique, correspond à l’utilisation et à la répartition des assimilats pour la croissance des différents organes constitutifs du peuplement. Ces deux ensembles sont fortement interactifs. L’énergie solaire ne peut être absorbée sans élaboration de tissus foliaires, et de nouveaux organes — feuilles racines ou tiges — ne peuvent être élaborés sans production de nouveaux assimilats. On voit d’ailleurs dans la figure 5 que les variables du milieu agissent simultanément sur les deux processus : assimilation du gaz carbonique et respiration d’un côté, morphogenèse des parties aériennes et répartition des assimilats de l’autre côté. Cette action simultanée du milieu sur des fonctions relatives soit à l’offre, soit à la demande en assimilats, est un élément central qu’il ne faut pas oublier dans l’étude du fonctionnement d’un peuplement végétal même si, pour des raisons indispensables d’analyse élémentaire, on est amené à étudier séparément les différents mécanismes mis en jeu.
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Figure 4. Effet de la photopériode sur la croissance potentielle du pangola.
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Figure 5. Schéma de la croissance d’un peuplement fourrager. Rôle des facteurs du milieu. ε¡: efficience d’interception ; α : coefficient de répartition des assimilats.





Modèle trophique


INTFRCEPTION DU RAYONNEMENT PHOTOSYNTHÉTIQUEMENT ACTIF

Dans les processus photosynthétiques, seule la partie visible du rayonnement global incident — la bande spectrale de 400 à 700 nanomètres — est utilisable par les pigments chlorophylliens. Elle représente ce qui est appelé couramment le PAR (photosynthetically active radiation) et correspond à une proportion, relativement constante, de 50 % environ de l’énergie radiative incidente.


L’absorption du PAR est réalisée par l’appareil foliaire. La proportion du PAR incident qui est interceptée par le couvert végétal dépend en premier lieu de la quantité de surface foliaire. L’indice foliaire (IF), défini comme la surface de l’ensemble des feuilles mesurée sur une seule face par unité de surface de sol, détermine l’efficience d’interception (εi) du couvert végétal, et ainsi la quantité d’énergie disponible pour la synthèse de molécules organiques à partir du gaz carbonique atmosphérique. La figure 6 représente la relation entre la fraction du rayonnement visible interceptée par un couvert végétal de Dichanthium sp. et son indice foliaire (CRUZ et SCHEMOUL, 1991). Cette courbe est le résultat d’une simulation obtenue à partir d’un modèle physique supposant une distribution sphérique des surfaces foliaires, en prenant des valeurs standard de réflexion des feuilles et du sol. Les différences de structure du couvert végétal



	— port des plantes, angles moyens des feuilles vis-à-vis de l’horizontale, etc.

	— ont un effet important sur l’efficience d’interception instantanée, compte tenu de la hauteur du soleil. Dans la pratique, sur les valeurs moyennes journalières de l’efficience d’interception, ces effets deviennent de second...
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