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Résumé &mdash; Trois espèces fourragères (fétuque élevée, dactyle et luzerne) sont cultivées en conditions hydrique et
azotée non limitantes. Les rythmes d’apparition et de sénescence des feuilles, ainsi que les dynamiques d’évolution
des nombres de talles et tiges, sont comparés pour plusieurs repousses (une de printemps et 2 estivales pour les gra-
minées, 3 estivales et une automnale pour la luzerne). Nous montrons que les phyllochrones moyens sont de 83 °C.j
(degrés-jours) pour la luzerne, 188 pour le dactyle et 253 pour la fétuque élevée. Pour toutes les espèces, on observe
une augmentation régulière du phyllochrone au cours d’une repousse. Cette évolution a été interprétée par une com-
pétition pour la lumière croissante au cours de la pousse. Par ailleurs, les valeurs varient selon les périodes de re-
pousses considérées. Elles sont plus élevées pour les pousses d’été, où la température moyenne est la plus forte. Le
nombre maximal de feuilles entièrement vertes est caractéristique de l’espèce (luzerne 9-11, dactyle 3-4, fétuque 2-
3). Les sommes de températures s’écoulant en moyenne entre l’apparition du limbe et le début de sa sénescence dif-
fèrent moins que les phyllochrones (452 °C.j pour le dactyle, 516 pour la fétuque élevée et 705 pour la luzerne).
Pour des repousses où les conditions de croissance (eau, azote) sont favorables, le nombre de talles ou de tiges
n’augmente pas généralement après une défoliation, de telle sorte que l’accroissement d’indice foliaire ne provient
que de l’apparition et de l’élongation de nouvelles feuilles. Ces résultats sont mis à profit pour discuter du choix d’un
partenaire à associer à une luzerne. Quant à l’exploitation des graminées, on peut déduire de ces résultats qu’une
fois le nombre maximal de feuilles vertes atteint il n’y aura accroissement du poids de feuille que si un limbe de taille
donnée est remplacé par un limbe de taille supérieure. En cas de défoliation partielle, le temps nécessaire pour
atteindre le nombre maximal de feuilles vertes peut être plus court, et la quantité de matériel sénescent plus impor-
tante.

phyllochrone / indice foliaire / talle / tige / lumière

Summary &mdash; Comparison of organ appearance and senescence rates in tall fescue, cocksfoot and lucerne
(leaves, tillers and stems). Three forage species (tall fescue, cocksfoot, lucerne) were cultivated without nitrogen
and water stress. Rates of leaf appearance and senescence were compared for several regrowths (1 in spring and 2
in summer for grasses, 3 in summer and 1 in autumn for lucerne).
We showed that the average phyllochrones were 83 degree-days for lucerne, 188 for cocksfoot and 253 for tall fescue
and were dependent on regrowth, and always increased during regrowth. These intraspecific variations were inter-
preted respectively by an increase in competition for light during a given regrowth and by differences in temperature
according to regrowth.
The maximum number of completely green leaves per tiller or stem was a characteristic of a species (from 9 to 11 for
lucerne, 3 to 4 for cocksfoot, 2 to 3 for tall fescue). However, the degree-days from leaf appearance and the beginning
of senescence were less variable than those for phyllochrone (452 for cocksfoot, 516 for tall fescue and 705 for lu-
cerne).
For regrowths with no nitrogen and water limitations, tiller or stem density did not increase after defoliation so that the
increase in leaf index only resulted from leaf appearance and elongation rate.



These results were used to discuss the choice of a partner to associate with lucerne. For grasses, we concluded that
once the maximal number of green leaves was reached, there would be an increase in lamina weight only if a lamina
of given length was replaced by a longer lamina. In case of partial defoliation, the time needed to attain the maximal
number of leaves could be shorter, and the amount of senescent material greater.

phyllochrone / leaf area index / tiller / stem / light

INTRODUCTION

Pour choisir les techniques d’exploitation des
productions fourragères et guider leur mise en
oeuvre, des progrès peuvent être attendus de la
connaissance des caractéristiques morphogéné-
tiques des espèces (vitesse d’allongement, vi-

tesse d’apparition et durée de vie des feuilles)
ainsi que des caractéristiques structurales des
peuplements (longueur finale des feuilles,
nombre de feuilles vivantes par talle et densité
de talles) (Lemaire, 1991). Il en est de même

pour le choix de la graminée à associer à une lé-
gumineuse. Ces connaissances contribuent à
l’étude des durées de la phase pendant laquelle
l’interception du rayonnement est limitante, ainsi
que de celle où la croissance nette n’est pas pé-
nalisée par la sénescence. La durée de la pre-
mière phase dépend de la vitesse de mise en

place de l’indice foliaire. Elle est fonction de pa-
ramètres du milieu (azote, température), des ca-
ractéristiques du peuplement après défoliation

(indice foliaire résiduel, densité de talles) et des
caractéristiques morphogénétiques (rythme d’ap-
parition et d’élongation des feuilles) (Davies,
1988). Le début d’apparition de la sénescence

correspond à la mortalité de la première feuille
apparue après une défoliation, ou bien à une
mortalité de talles ou de tiges.

Concernant les graminées fourragères, le

rythme d’apparition des feuilles est bien corrélé à
la température, à condition que l’on considère

séparément les données correspondant aux

phases reproductrice et végétative (Parsons et
Robson, 1980). Dans le premier cas, la vitesse
plus élevée s’accompagne d’hydrolyse des fruc-
tosanes (Pollock et Jones, 1979). Dans le se-
cond cas, la vitesse est directement proportion-
nelle à la température pour une gamme variant
de 2 à 18 °C (température à -10 cm dans le sol),
(Vine, 1983). De ces résultats on peut estimer le
phyllochrone compris entre 100 et 150 °C.j (de-
grés-jours) dans le cas du ray-grass anglais
(Vine, 1983, Davies, 1988). Pour la fétuque éle-
vée, Lemaire (1985), trouve une valeur moyenne
de 210 °C.j durant les mois de novembre à avril.

Le rythme de sénescence des feuilles dépend
aussi des températures puisque l’intervalle de

temps entre la mort de 2 feuilles successives est
minimal en été et maximal en hiver (Vine, 1983).
Il en résulte que le nombre de feuilles vertes par
talle varie assez peu au cours de l’année et

semble être caractéristique d’une espèce.
La vitesse de tallage dépend du rythme d’ap-

parition des feuilles (Davies, 1977). La densité
de talles peut augmenter jusqu’à des valeurs
d’indice foliaire de 3-4, qui correspondent au
seuil à partir duquel la compétition pour la lu-

mière devient prépondérante (Simon et Lemaire,
1987). Par la suite, on peut noter une mortalité
de talles. Il a été montré que ce sont générale-
ment les talles les plus petites qui meurent en
premier lieu car elles sont plus sensibles à la

compétition pour la lumière et au manque d’élé-
ments minéraux (Ong, 1978).

La sénescence, conséquence de la mortalité

de feuilles et de talles, se traduira par un ralentis-
sement de la vitesse d’accumulation de bio-
masse et une diminution plus rapide de la qualité
de l’herbe. Ces connaissances nous semblent

particulièrement importantes à acquérir dans une
perspective d’extensification susceptible de se
traduire notamment par des récoltes (foin, pâtu-
rage) moins fréquentes que pour les modes d’uti-
lisation plus intensifs.

Pour la luzerne, le rythme d’émission des

feuilles s’accroît jusqu’à des températures d’au-
tant plus élevées que la longueur du jour est
courte (22,5 °C pour des durées d’éclairement
de 16 h, 27,5 °C pour des durées d’éclairements
de 8 h) (Sato, 1971). Le nombre de tiges diminue
rapidement au cours d’une repousse (Woodward
et Sheehy, 1979), et ce sont généralement les
tiges les plus petites qui meurent (Duru et Lan-
glet, 1988).

L’étude présentée vise en premier lieu à clas-
ser les 3 espèces quant aux rythmes d’apparition
et de sénescence des feuilles, en précisant dans
quelle mesure ils dépendent des caractéristiques
des organes (types de tige ou de talle) et des

conditions de croissance. À cet effet, nous nous
limiterons à une étude en conditions de nutrition



azotée et d’alimentation hydrique non limitantes.
Les dynamiques d’apparition et de mortalité d’or-
ganes dépendront donc principalement des tem-
pératures et de la compétition pour la lumière.

Ensuite, ces résultats seront mis à profit pour dis-
cuter des applications possibles au niveau de la
gestion de l’herbe.

MATÉRIEL ET MÉTHODES

Cultures et protocole expérimental

La luzerne (variété Magali) a été semée à l’automne
1983 (expérimentation I) et à l’automne 1985 (expéri-
mentation II). Le dactyle (variété Lude) et la fétuque
élevée (variété Clarine) ont été semés en automne
1986 pour l’expérimentation III et à l’automne 1988

pour l’expérimentation IV. L’implantation a été réalisée
sur un sol profond de texture limono-argileuse, près de
Toulouse. L’espacement entre rangs est de 17,5 cm.
En 1986 pour l’expérimentation II de la luzerne, nous
avons adjoint un traitement à double inter-rang (di).

L’étude concerne 3 repousses pour la luzerne en
1985 et une repousse en 1986. Pour le dactyle et la fé-
tuque élevée, 2 repousses ont été étudiées en 1988 et
1 en 1989. Chaque repousse est initiée par une coupe
à 6 cm. La pousse du printemps 1989 a été initiée par
une précoupe le 20 mars. Les périodes d’étude sont
indiquées dans le tableau I. Les repousses seront no-
tées Ri.j, i étant le numéro de la repousse au cours de

l’année, j étant le dernier chiffre de l’année.
Les 2 cultures de graminées ont reçu 120 kg

d’azote au début de chaque repousse, afin d’atteindre
un niveau de nutrition azotée peu ou non limitant. Pour
toutes les cultures, une irrigation a été pratiquée de
façon à assurer une alimentation hydrique proche de
l’ETM. À cette fin, des contrôles d’humidité du sol ont
été réalisés par l’intermédiaire d’une sonde à neutrons.

Mesures et contrôles de la végétation

Le nombre de feuilles apparues ou sénescentes a été
mesuré à partir de baguage de tiges ou talles.

Pour la luzerne, Gosse et al (1988) ont distingué les
tiges insérées sur la couronne de celles redémarrant
sur la base des anciennes tiges restant après une
coupe. Étant donné que les premières démarrent plus
tôt (Dufour et al, 1989), on peut s’interroger sur d’éven-
tuelles différences au niveau du rythme d’émission des
feuilles. C’est la raison pour laquelle nous avons rete-
nu les 2 types de tige : 30 tiges de type A (insérées
sur la base des tiges de la repousse précédente) et 30
tiges de types B (insérées sur la couronne en haut du
pivot) ont été baguées au début de chaque repousse.
Le nombre de noeuds totaux ainsi que le rang du

n&oelig;ud correspondant à la première feuille verte ont
été notés. Ces mesures ont été répétées hebdoma-
dairement durant 6 semaines consécutives. Afin de

comptabiliser facilement le nombre de n&oelig;uds, une

bague plastifiée de couleur a été placée dès que pos-
sible au niveau du 5e n&oelig;ud. Pour calculer le nombre
de noeuds, nous avons pris en compte les jeunes
feuilles pour lesquelles les 3 folioles étaient visibles.
Une feuille a été considérée comme sénescente lors-

que l’une des folioles commençait à jaunir. En 1986,
seul le nombre total de n&oelig;uds a été comptabilisé.

Pour les graminées, étant donné les fortes diffé-
rences obtenues pour certains paramètres comme la
croissance foliaire en fonction de la vigueur ou de
l’âge des talles (Brereton et al, 1985; Duru et al, 1989;
Takasaki et al, 1989), nous avons retenu a priori cette
caractéristique pour échantillonner les talles.

Pour la fétuque élevée, 3 classes de talles ont été
définies sur la base du diamètre de la gaine à la base
(d): d<1,5 mm pour les petites talles (P), d>3 mm

pour les talles les plus grosses (G) et le diamètre in-
termédiaire pour les talles moyennes (M). Pour le

dactyle, la même procédure a été adoptée en consi-
dérant la largeur de la gaine (I). Les seuils retenus
sont I < 2 mm et I > 5 mm. Quinze talles de chacun
des types ont été baguées en 1988 et 20 en 1989. En
R1.9, n’ont été retenues pour cette présentation que
les talles végétatives. À la date de baguage, seules
les feuilles entièrement vertes ont été comptabilisées.
La feuille la plus jeune a été épointée de telle sorte
qu’au contrôle suivant on puisse savoir si une nou-
velle feuille est apparue. Une feuille a été considérée
comme apparue à partir du moment où la longueur du
limbe visible était supérieure ou égale à 5 mm. La
connaissance de la vitesse d’apparition des feuilles
en fonction des températures permet de calculer le

phyllochrone, c’est-à-dire le nombre de °C.j écoulé
entre l’apparition de 2 feuilles successives. Les lon-
gueurs de limbe ont été notées. Une feuille sera con-
sidérée comme sénescente lorsque la fraction de cou-
leur verte diminue. Les mesures ont été bi-
hebdomadaires en 1988 et hebdomadaires en 1989.

Les autres contrôles concernent la biomasse

(coupe de 2 m linéaire à 6 cm de hauteur sur 4 rangs)
et l’indice foliaire (coupe de 0,5 m linéaire au ras du
sol avec 2 répétitions pour la luzerne et 4 répétitions
pour les Graminées). Les densités de talles ont été
comptabilisées 3 fois (R1.9) ou 4 fois (R2.8 et R3.8) à
partir de 4 placettes de 0,5 m linéaire. Le nombre de
tiges de luzerne a été contrôlé chaque semaine à par-
tir de prélèvements de deux fois 0,5 m linéaire.

Conditions de la repousse :
climat et niveau de nutrition azotée

Les températures moyennes des différentes re-

pousses varient de 11 °C (R1.9) à plus de 24,5 °C
(R3.6) (tableau I). Elles sont corrélées positivement
au rayonnement incident (P<0,01).



Dans la mesure où le rythme d’apparition des
feuilles peut augmenter légèrement avec le niveau de
nutrition azotée (Wilman et Mohamed, 1980), nous
l’avons contrôlé à partir du calcul d’un indice de nutri-
tion (Duru, 1992). Cet indice est établi par comparai-
son de la teneur en azote observée à la teneur

qu’aurait eu le peuplement en condition de nutrition
non limitante, d’après la courbe de référence publiée
par Lemaire et al, (1989). Une valeur de 100 indique
un niveau de nutrition azotée non limitant. Les don-
nées montrent que les niveaux de nutrition ont été

peu ou non limitants, excepté pour les repousses de
fétuque en 1988 (tableau I).

Traitement des données

Au premier contrôle, le nombre total de feuilles com-
plètement vertes a été comptabilisé, puis il est cumulé
avec le nombre de feuilles apparues entre chaque
date. Il est exprimé en fonction des températures
moyennes journalières sommées (base 0), à partir de
la coupe précédente; les données sont donc expri-
mées en °C.j.

Pour comparer, entre pousses et types de talles ou
tiges, le nombre de feuilles apparues par j ou par °C,
nous avons effectué des comparaisons de moyennes
(test de Tukey). Afin de tenir compte des variations de
vitesses au cours de la pousse, le nombre de feuilles

apparues et sénescentes a été modélisé en fonction
du cumul des températures (T). Le choix du modèle a
été effectué de façon à avoir la variance résiduelle la
plus faible possible : Y= a*(1-b*e-cT) pour l’apparition
des feuilles et Y= a/(1-b*e-cT) pour leur sénescence.
Cela explique la raison pour laquelle nous avons pré-
féré des modèles à 3 paramètres, dont les valeurs
sont indiquées en annexe. Afin de s’affranchir des si-
tuations initiales, nous avons calculé les tangentes à
ces courbes (dY/dT) qui correspondent à des vi-

tesses. Dans la mesure où les vitesses dépendent de
T, nous n’avons comparé les types de talles (ou de
tiges), les repousses et espèces que pour quelques
valeurs de T(100 et 500 °C.j pour l’apparition, 500 °C.j
pour la sénescence). La comparaison statistique des
valeurs est difficile dans la mesure où, d’une part, les
mesures ne sont pas indépendantes dans le temps et,
d’autre part, les sommes de températures auxquelles
sont réalisées les mesures ne sont pas les mêmes
entre repousses. Pour contourner ces difficultés, nous
avons calculé les vitesses pour chaque talle ou tige,
puis nous avons effectué des tests de comparaison de
moyennes (test de Tukey).

Les températures écoulées entre l’apparition et le
début de sénescence d’une feuille ont été calculées à

partir des modèles précédents en veillant à choisir une
valeur de nombre de feuilles apparues et sénescentes
incluse dans le champ de variation de nos ob-
servations.

RÉSULTATS

Luzerne

Nombre de tiges

Le nombre de bourgeons et de tiges est maximal
dès la première semaine de repousse, sauf en
R2.5 où on note une légère augmentation
jusqu’en deuxième semaine. Les taux de mortali-
té observés entre le début et la fin de la re-

pousse sont élevés. La mortalité des tiges ba-
guées (différence ente S1 et Sd) est très variable
(tableau II). Elle est la plus élevée en 1985

(> 50% en R2) mais elle est inférieure à 25% en



1986. Généralement elle est moins élevée que
celle observée in situ dans le peuplement.

Rythme d’apparition des feuilles

L’accroissement moyen journalier du nombre de
feuilles au cours d’une repousse varie de 0,22 à
0,36, excepté en R4.5 où il est significativement
inférieur. Exprimés en °C·j, les écarts entre re-

pousses sont du même ordre de grandeur (ta-
bleau II). Les valeurs sont significativement plus

faibles en R3.6 et R3.6 di pour les tiges de type
A, alors que pour les autres repousses le
nombre de feuilles apparues ne diffère pas entre
les tiges A et B.

Pour toutes les repousses, on observe un
ralentissement de la vitesse d’apparition des
feuilles (fig 1) confirmé par la comparaison
des valeurs à 100 et 500 °C·j (tableau II). En
R3.6, on ne note pas de différences significa-
tives du nombre de feuilles selon le mode d’im-

plantation.



La comparaison des repousses montre que
tant à 100 qu’à 500 °C.j, les vitesses sont signifi-
cativement les plus élevées en R2.5 et les plus
faibles en R4.5 et R3.6 pour les tiges A. Les dif-
férences entre repousses se réduisent au cours
du temps puisqu’à 500 °C.j, les valeurs sont

moins bien discriminées qu’à 100 °C.j.
Une analyse détaillée par tige montre que,

parmi celles restant vivantes au dernier

contrôle, 95% ont eu un accroissement du
nombre de feuilles jusqu’au 5e contrôle en R2.5

mais seulement 65-75% en R3.5 et R4.5 (ta-
bleau II). En R3.6, ces taux sont compris entre
50 et 78%.

Vitesse de sénescence

et nombre de feuilles vertes

Les vitesses de sénescence des feuilles sont
tout à fait similaires pour les tiges de type A et B

(fig 1). Par contre, on observe des différences
entre repousses : la sénescence apparaît plus
tôt en R2.5, alors qu’elle est plus tardive pour les
2 autres repousses pour lesquelles nous avons
des données. À 500 °C.j, les vitesses de sénes-
cence de feuilles des repousses et types de tiges
ne sont pas significativement différentes.

Les sommes de température écoulées entre
l’apparition d’une feuille et le début de sa sénes-
cence ont une valeur moyenne de 706 °C.j
(± 52, intervalle de confiance pour a = 0,05), (ta-
bleau II).

Le nombre maximal moyen de feuilles complè-
tement vertes est de 10 à 10,5 en R2.5, 11 en
R3.5 et de 8 à 10 en R4.5. Il est atteint le plus tôt
en R2.5 (300 °C.j environ) et le plus tardivement
en R3.5 (600 °C.j environ). Pour cette repousse,
la vitesse d’apparition des feuilles est légèrement
inférieure à celle de R2.5, et la sénescence ap-
paraît plus tardivement.



Fétuque élevée

Nombre de talles

En début de repousse, les densités de talles de
R1.9 sont toujours supérieures à celles de R2.8

et R3.8, mais le taux de mortalité au cours de la

repousse est le plus élevé en R1.9. Les talles
classées comme moyennes sont les plus repré-
sentées (tableau III). Pour les talles baguées, la
mortalité est la plus importante en R1.9, tout

particulièrement pour les petites talles.



Vitesses d’apparition des feuilles

Au jour du baguage, le nombre de feuilles entière-
ment vertes des grosses talles est toujours supérieur
ou égal à celui des 2 autres types (fig 2). On note
par ailleurs des valeurs très différentes entre les re-

pousses qui doivent dépendre de la structure des
talles au moment de la coupe. Pour une même hau-
teur de coupe, une insertion des feuilles plus basse
sur la gaine laisse plus de feuilles.

Le nombre de feuilles apparues en moyenne
par jour diffère peu selon le type de talles. Il est

significativement plus faible en R1.9. Exprimées
en °C.j, les différences d’accroissements

moyens ne sont plus significatives, toutefois
elles sont toujours inférieures en R1.9.

La vitesse d’apparition des feuilles diminue au
cours de chaque repousse (fig 2). Les calculs de
pente effectués à partir des courbes ajustées (pa-
ramètres en annexe) montrent que les vitesses
sont réduites d’environ 50% en R2.8 et R3.8 lors-

que la somme de température passe de 100 à
500 °C.j (tableau III). En R1.9, la diminution est
moindre. À 500 °C.j, les valeurs ne sont alors plus
significativement différentes entre repousses.

Vitesse de sénescence
et nombre de feuilles vertes

Les vitesses de sénescence des feuilles sont

aussi variables entre repousses qu’entre types
de talles (tableau III). Elles sont les plus élevées
en R3.8 et R1.9.

Les sommes de température écoulées entre
l’apparition d’une feuille et le début de sa sénes-
cence ont une valeur moyenne de 510 °C.j
(± 23, intervalle de confiance pour a = 0,05), (ta-
bleau III).

Le nombre maximal de feuilles vertes est

compris entre 2 et 3. Il est toujours le plus élevé
pour les grosses talles et le plus faible pour l’un
des 2 autres types de talles. Le nombre maximal
de feuilles vertes, plus élevé en R2.8, provient
d’une apparition plus rapide et d’une sénescence
plus lente (tableau III).

Dactyle

Nombre de talles

La densité de talles est la plus élevée en R1.9.
Les évolutions en cours de repousses sont non

significatives (tableau III). Les talles G et M sont
les plus représentées en R2.8 et R3.8. En R1.9,
le pourcentage de grosses talles est faible, car
ne sont considérées que les talles végétatives.
La mortalité des talles baguées est faible, elle
est au maximum de 20%.

Rythme d’apparition des feuilles

Le nombre de feuilles entièrement vertes au jour
du baguage est nul, excepté en R1.9 (fig 2), en
accord avec la hiérarchie des indices foliaires

(IFr) observé en début de repousse.

Le nombre de feuilles apparues en moyenne
par jour décroît de manière significative des

grosses aux petites talles (tableau III). En R1.9,
les valeurs sont inférieures d’environ 50% à
celles observées en R2.8. Exprimées en fonction
des sommes de température, les différences
entre ces repousses sont réduites (30% environ),
et on n’observe pas de différences significatives
entre R3.8 et R1.9.

La vitesse d’apparition des feuilles tend à
baisser au cours de la repousse, tout particulière-
ment en R2.8 et R3.8 (fig 2). Entre 100 et

500 °C.j, les vitesses correspondantes sont

diminuées de plus de 50% en R2.8, et d’un peu
moins pour les 2 autres repousses (tableau III).

Vitesse de sénescence
et nombre de feuilles vertes

Le nombre de feuilles sénescentes s’accroît à un

rythme similaire pour les 3 types de talles, sauf
en R1.9, où une fois la sénescence des pre-
mières feuilles commencée, la vitesse est beau-

coup plus élevée (fig 2).
La durée de vie des feuilles avant sénescence

est en moyenne de 452 °C.j (± 32, intervalle de
confiance pour a = 0,05). Il n’apparaît pas de dif-
férence nette entre type de talles et de re-

pousses (tableau III).
Le nombre maximal de feuilles vertes par

talle varie de 2,4 à 4,2. Il est toujours le plus
élevé pour les grosses talles. Le classement
observé entre types de talles résulte de diffé-
rences de vitesse d’apparition des feuilles,
puisque les vitesses de sénescence sont simi-
laires, mais aussi des valeurs initiales en R1.9

(tableau III).





DISCUSSION

Durée du phyllochrone : effets de la compéti-
tion pour la lumière et de la température

Durée du phyllochrone et indice foliaire

La comparaison des phyllochrones montre un
classement stable des espèces entre repousses.
D’après les données des tableaux II et III, les

phyllochrones moyens calculés sur la durée de
la repousse sont, en °C.j de 83 (± 4,8, intervalles
de confiance à 5%) pour la luzerne, 188 (± 30)
pour le dactyle et 253 (± 21) pour la fétuque
élevée. Les valeurs pour les graminées sont tout
à fait voisines de celles calculées par ailleurs :
156 à 171 °C.j pour du dactyle en conditions
contrôlées (Yu et al, 1975), 240 à 265 °C.j pour
de la fétuque en plein champ en hiver (Lemaire,
1985). Ces valeurs moyennes reflètent cepen-
dant une forte variabilité entre périodes de

croissance et au cours de celles-ci. Deux hypo-
thèses peuvent être émises pour expliquer la di-
minution de vitesse d’apparition des feuilles au
cours de la pousse. L’une concerne la compéti-
tion pour la lumière, l’autre correspond à l’effet
de l’allongement de la gaine au cours de la re-
pousse dans le cas des graminées (Grant et al,
1981), phénomène résultant sans doute lui-

même d’une effet photomorphogénétique. En

effet, l’apparition d’une nouvelle feuille corres-

pond généralement à un accroissement de la

longueur de la gaine, de telle sorte que le

«trajet» à parcourir, et donc le temps nécessaire
pour que la feuille émerge de la gaine, s’accroît
avec le rang des feuilles.

Pour évaluer les effets de la compétition pour
la lumière, nous avons exprimé les vitesses d’ap-
parition des feuilles par degré-jour en fonction de
l’indice foliaire : (Fj-Fi)/(Tj-Ti)=f(IFi), où F est le
nombre de feuilles par talle ou tige, T la somme
de température, i et j sont des dates avec i < j
(figs 3 et 4). À cette fin, nous avons utilisé les
modèles dont les paramètres sont indiqués en
annexe.

Pour les tiges B de la luzerne, on observe des
courbes d’allure nettement décroissante (fig 3).
Pour des indices foliaires faibles, les vitesses

d’apparition des feuilles sont les plus élevées en
R2.5 et R3.5, mais c’est pour ces repousses

qu’elles diminuent le plus rapidement de telle
sorte que pour des IF voisins de 4, les écarts
sont réduits.

Pour les Graminées, on observe des courbes
d’allure décroissante, excepté pour la fétuque en
R1.9 (fig 4). Les enseignements bibliographiques
sont contradictoires. Pour du ray-grass anglais,
Robson (1974), signale une diminution de la vi-
tesse d’apparition des feuilles en fonction de

l’augmentation du rendement. Elle a été aussi
observée sur fétuque élevée (Belanger, 1990) et
sur trèfle blanc (Simon et al, 1989). Toutefois,
pour des peuplements étudiés en hiver (Thomas
et Norris, 1981) ou bien en condition de pâturage
continu (Grant et al, 1983), de même que pour
des cultures en cours d’installation (Davies et

Thomas, 1983), ces ralentissements ne sont pas
signalés. Mais pour tous ces derniers exemples,
on peut penser qu’il n’y a pas ou peu de compéti-
tion pour la lumière, car l’indice foliaire est faible
ou bien les plantes sont isolées.

Pour des valeurs d’IF< 4, les courbes du dac-

tyle sont supérieures à celles de la fétuque éle-
vée. Celles correspondant aux 3 types de talles
de la fétuque sont bien regroupées au sein de
chaque repousse. Par contre, pour le dactyle, on
note une hiérarchie en fonction de la largeur des
gaines. Cette observation nous amène à formuler
l’hypothèse que des caractéristiques morphologi-
ques pourraient être à l’origine de ces différences.

Compétition pour la lumière

Les mécanismes impliqués dans la compétition
pour la lumière peuvent correspondre à un man-



que de substrats carbonés ou à une modification
de la composition spectrale du rayonnement
(Simon et al, 1989). Afin de les préciser, nous
avons comparé le rythme d’apparition des
feuilles des différentes tiges et talles en relation
avec leurs caractéristiques.

Pour la fétuque élevée et le dactyle, des

observations complémentaires sur les longueurs
de gaine montrent que les différences entre

types de talles sont faibles pour la fétuque
« 20%), mais très importantes pour le dactyle
(presque du simple au double) (Duru et al, non
publié). On peut penser que le plus faible taux
d’apparition des feuilles pour les petites talles du
dactyle provient d’un manque de substrats carbo-

nés en relation avec un déficit de lumière plus
important pour ces talles. Mais cette hypothèse
ne suffit pas à elle seule dans la mesure où on
observe également une baisse du rythme d’ap-
parition des feuilles pour les grosses talles au
cours d’une repousse. C’est la raison pour la-

quelle il nous semble vraisemblable que la quali-
té de la lumière soit aussi en jeu, comme cela a
été observé pour le tallage (Casal et al, 1985).
La baisse de la vitesse d’apparition des feuilles,
bien plus rapide pour le dactyle que pour la fétu-
que pourrait dépendre d’un seuil de sensibilité
plus bas à la compétition pour la lumière.

Pour la luzerne, le ralentissement du rythme
d’émission des feuilles est observé bien avant la

floraison, de telle sorte que l’on ne peut invoquer
uniquement une relation avec la phénologie.
Afin d’interpréter les différences entre les 2

types de tiges, nous avons émis l’hypothèse que
les différences de comportement pouvaient dé-
pendre des états initiaux : les tiges les plus
courtes seront soumises à une plus forte compé-
tition pour la lumière. On constate effectivement

que c’est en R3.6 où les vitesses d’apparition
sont significativement différentes que l’écart de
longueur entre les 2 types de tiges est le plus
important. On peut en déduire que les tiges les
plus courtes en début de pousse ont été pénali-
sées, suite à un déficit de substrats carbonés.
La même interprétation peut être suggérée pour
expliquer les différences entre repousses. Les
vitesses d’apparition les plus élevées sont

observées pour les repousses R2.5 et R3.5 où
les indices foliaires résiduels sont les plus impor-
tants.

Effet des températures

Pour les Graminées, il apparaît nettement une
réduction des écarts de phyllochrones entre re-
pousses lorsqu’on les exprime en °C.j plutôt
qu’en j. Cela indique que la température est

sans doute un des facteurs déterminants du

rythme d’apparition des feuilles. Cependant, on
ne peut faire une démonstration fiable dans la
mesure où, en plein champ, température et

rayonnement sont liés (tableau I). La prise en
compte des 2 variables selon le modèle proposé
par Scaife et al (1987), ne permet pas de réduire
les écarts entre repousses. Le rayonnement
n’est généralement pas invoqué dans des
études en milieu contrôlé (Robson et al, 1989),
c’est la raison pour laquelle nous analyserons la
variabilité en relation avec la température. Les



légères déficiences de nutrition azotée obser-
vées pour la fétuque en R2.8 et R3.8 (tableau I)
ne semblent pas avoir eu un effet important,
conformément aux références bibliographiques,
puisque le classement des courbes entre re-

pousses est similaire pour les 2 Graminées.

Les différences observées en début de re-

pousse, donc en l’absence de compétition pour
la lumière, montrent que les facteurs climatiques
propres à chaque repousse ont pu avoir une in-
fluence déterminante. La vraisemblance de cette

hypothèse est renforcée par la comparaison du
nombre de feuilles apparues par °C.j au cours
d’une repousse donnée pour les 2 Graminées.
On observe des courbes d’allures semblables
alors qu’une comparaison des 3 repousses
d’une même espèce ne montrerait pas de ten-
dance claire. Ces observations signifient que
des effets du milieu propres à chaque repousse
ont été déterminants.

En début de repousse, les températures
moyennes journalières sont de 10-11 °C en R1,
16-17 °C en R2 et 19-20 °C en R3. Pour des
valeurs d’indices foliaires de 3, c’est-à-dire avant

compétition pour la lumière, les vitesses d’appa-
rition des feuilles par °C.j des talles moyennes
sont respectivement de 4, 6 et 4 pour la fétuque,
et de 6, 8 et 6 pour le dactyle. En tenant compte
des 3 types de talles, le classement des re-

pousses reste inchangé. Pour des valeurs d’IF>
4, on note que le rythme d’apparition des feuilles
décroît le moins vite en R1.9. Mais au cours de
cette pousse, les températures moyennes sont
croissantes (de 10 °C à 15 °C), contrairement

aux 2 autres. On peut penser que l’effet négatif
de la compétition pour la lumière est limité par
des températures de plus en plus favorables
pour l’apparition des feuilles. Pour ces 2 es-

pèces, on observe donc une réduction du phyllo-
chrone entre 11 et 16 °C, mais une augmenta-
tion entre 16 et 19 °C.

Les essais de Robson (1972 et 1973),
conduits en chambre de culture, montrent une
diminution du phyllochrone entre 10 et 15°C,
puis une augmentation pour les températures
supérieures, dans la mesure où on ne considère
que les données pour lesquelles les tempéra-
tures de jour sont supérieures à celles de nuit
afin de se rapprocher des conditions de plein
champ. Ces résultats confirment ceux obtenus
par Cooper (1964) pour plusieurs populations de
dactyle et de ray-grass anglais. Autrement dit,
même en l’absence de compétition pour la lu-

mière, le rythme d’apparition des feuilles ne se-

rait pas une fonction linéaire de la température.
Nos données obtenues en plein champ sont co-
hérentes avec ces références, mais le nombre
de nos données est insuffisant pour envisager
une modélisation.

Pour la luzerne, Sato (1971), Pearson et Hunt
(1972) ont montré que le rythme d’apparition des
feuilles s’accroît jusqu’à des températures voi-

sines de 30 °C alors que la taille des folioles est
maximale à 20 °C (Field et al, 1976). Les tempé-
ratures ne seraient donc pas à l’origine des diffé-
rences de vitesses d’apparition des feuilles entre
repousses. Ainsi, nous ne sommes pas en me-
sure d’interpréter les valeurs les plus basses
observées en R4.4 et R3.6. On peut néanmoins
émettre l’hypothèse d’un effet de la quantité de
carbone disponible sur l’apparition des feuilles

(réserve ou surface foliaire).

Vitesse de sénescence des feuilles

et nombre de feuilles vertes : effets

des caractéristiques morphogénétiques
des espèces et de la compétition
pour la lumière

En considérant l’ensemble des données dont
nous disposons, les durées de vie des feuilles

(°C.j) avant l’apparition de la sénescence sont
nettement différentes d’une espèce à l’autre :
452 (± 20) pour le dactyle, 516 (± 32) pour la fé-
tuque et 705 (± 54) pour la luzerne. Pour la fétu-
que, ces valeurs sont voisines de celles obser-
vées en hiver par Lemaire (1985).

L’augmentation plus rapide du nombre de
feuilles sénescentes pour la fétuque et le dactyle
en R1.9 peut-être interprétée par une auto-

ombrage des feuilles de la base (Warndorff et al,
1987) plus importante pour ces repousses en
liaison avec des rendements plus élevés (ta-
bleau IV). Il s’en suit une diminution du nombre
de feuilles complètement vertes en fin de re-

pousse.

Une fois la première feuille sénescente, le

nombre de feuilles vertes reste relativement
constant pour chacune des espèces, comme
observé pour d’autres Graminées fourragères
(Vine, 1983; Lemaire, 1985; Davies, 1988), hor-
mis le cas de figure décrit ci-dessus. Pour la lu-
zerne, on peut penser que le prolongement des
durées de repousse aurait conduit à un arrêt
d’émission de nouvelles feuilles à partir de la flo-
raison. Il en aurait résulté une diminution du
nombre de feuilles vertes.



Apparition et mortalité de tiges et de talles

Concernant les Graminées, le rythme d’appari-
tion des talles est étroitement dépendant du
rythme d’apparition des feuilles (notion de site

filling, Davies, 1977), tant qu’il n’y a pas de com-
pétition pour la lumière (Simon et Lemaire,
1987). Dans les conditions de notre étude, un in-
dice foliaire égal à 3 est atteint très rapidement
après le début de la repousse, de telle sorte que
les possibilités de tallage sont limitées (tableau
IV). Il en résulte que l’accroissement d’indice fo-
liaire n’est permis que par l’apparition et l’élonga-
tion des feuilles sur les talles présentes en début
de repousse. Lorsqu’au cours de la repousse la
mortalité de talle est importante (fétuque, R1.9),
on peut penser que ce sont les talles les plus pe-
tites qui sont particulièrement concernées (Ong,
1978), de telle sorte que la perte de carbone au
niveau du couvert végétal est faible, surtout si

une partie a été remobilisée auparavant.
Pour la luzerne, les différences de taux de

mortalité observées au cours d’une même re-

pousse pour les tiges baguées ou pour l’en-

semble des tiges sont les plus importantes en
1986. Elles peuvent provenir de l’échantillon-

nage. En effet, la longueur moyenne des tiges
baguées est toujours supérieure à la longueur
moyenne des tiges du peuplement (tableau V);
mais les écarts sont particulièrement importants
en R3.6 et en R3.5. Dès lors, on peut penser que

plus l’écart de taille entre les tiges baguées et
l’ensemble des tiges du peuplement est impor-
tant, moins ces tiges baguées seront soumises
à la compétition. Cette hypothèse peut être par-
tiellement vérifiée à partir des tiges baguées en
comparant en début de repousse le nombre de
n&oelig;uds moyens de toutes les tiges présentes ou
celui correspondant uniquement aux tiges vi-

vantes en fin de repousse (tableau V). On re-
marque alors que c’est pour les repousses où
l’écart entre les 2 mesures est le plus élevé
(R2.5 et R3.5) que la mortalité des tiges est la
plus importante. Cela signifie que les tiges qui
sont mortes devaient être plus jeunes ou moins
développées que les autres, dès le début de la
repousse. Elles sont donc soumises à une plus
grande compétition pour la lumière et les élé-

ments minéraux. De même que pour les Grami-

nées, on peut penser que la perte de carbone
au niveau du couvert est assez faible.



CONCLUSION

La comparaison des 3 espèces étudiées montre
que les durées de vie des feuilles sont diffé-

rentes et caractéristiques d’une espèce donnée.
Toutefois, les écarts de phyllochrones sont plus
importants, de telle sorte que le nombre maximal
de feuilles vertes est très différent entre es-

pèces. Il en résulte que les comparaisons de
productivité de ces espèces doivent être réali-

sées d’autant plus tôt que la durée de vie des
feuilles est courte (Lemaire, 1991). C’est le cas
du dactyle dans la présente étude.

Pour chacune des espèces, nous avons ob-
servé 2 principaux facteurs de variation du phyl-
lochrone. Au cours de la pousse, il augmente du
fait d’une plus grande compétition pour la lu-
mière. Les variations entre périodes sont moins
importantes qu’au cours de la pousse. Pour les
Graminées, nous avons observé des valeurs mi-
nimales lorsque la température moyenne journa-
lière est de 16 °C. Pour des valeurs inférieures
ou supérieures, le phyllochrone est plus élevé.
Néanmoins, les différences de valeurs entre pé-
riodes sont moindres lorsqu’elles sont exprimées
en °C.j plutôt qu’en j, ce qui nous conduit à con-
server en l’état actuel des connaissances une re-



lation linéaire entre l’apparition des feuilles et les
températures.

Pour des repousses où les conditions de crois-
sance sont favorables (température, eau, azote),
la croissance foliaire après une défoliation pro-
vient de l’apparition et de l’élongation de nou-
velles feuilles et non de l’accroissement du

nombre de talles ou tiges. Il en résulte qu’une
fois le nombre maximal de feuilles vertes atteint il

n’y aura élongation foliaire par talle que si la nou-
velle feuille apparue est plus longue que celle de-
venue sénescente de façon à compenser le ra-
lentissement d’apparition de feuilles.

De ces comparaisons, on peut déduire un cer-
tain nombre de règles de conduite des prairies
en fonction des objectifs visés.

La fétuque élevée pourrait être un meilleur par-
tenaire que le dactyle à associer à une luzerne
dans la mesure où les durées de vie des feuilles

sont les moins différentes. Mais on peut penser
que l’inconvénient majeur sera l’ombrage de la

Graminée par la luzerne, compte tenu des diffé-
rences de port des feuilles, ce qui risque d’ac-
croître la quantité de matériel sénescent de la

graminée.
S’agissant du choix de la date de récolte des

graminées, il convient de récolter avant appari-
tion de la sénescence pour assurer une valorisa-
tion optimale du rayonnement. En conséquence,
un dactyle devra être récolté plus tôt qu’une fétu-
que élevée. Si l’on souhaite minimiser les pertes
par sénescence, cette date de récolte devra être
d’autant plus rapprochée de la précédente que la
surface de feuilles résiduelles est élevée. Ces
données pourraient être mises à profit pour déci-
der du rythme de défoliation de prairies utilisées
en pâturage tournant, notamment en fonction de
l’état de l’herbe après un pâturage. Le choix de
l’intervalle entre 2 défoliations successives pour-
rait être basé sur le cumul de températures, plu-
tôt que le nombre de jours de repousse.
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