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Nature et manifestations des relations sociales
entre quelques espéces végétales herbacées
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Institut de production végétale, Ecole polytechnique fédérale de Zurich
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1 Introduction

«La plante, a part les quelques rares exceptions des zones limites de végétation, ne
vit pas isolément dans son milieu naturel, mais toujours a I’intérieur d’une commu-
naute, c’est-a-dire en contact direct avec des plantes de la méme espéce ou avec des
plantes d’espéces différentes. L’absence ou la présence de voisins déterminés est sou-
vent plus importante pour I’existence d’une plante que certaines conditions du milieu »
(Walter, 1960). La vie d’un individu ne dépend donc pas seulement de son patrimoine
héréditaire et du-milieu physico-chimique dans lequel il croit, mais aussi du milieu
biologique (Gustafsson, 1951).

Le comportement des plantes, puisque leur caractéristique inhérente est de ne pou-
voir se déplacer, se limitent & deux possibilités (Harper, 1960): La mortalité et la
plasticité, celle-ci étant la faculté de survivre et de croitre dans une mesure déterminée
par le milieu (Jacquard, 1968 a).

Dés I’abord, on doit distinguer les relations sociales qui se créent dans une popu-
lation monospécifique (concurrence intraspécifique) de celles qui se développent a I’in-
térieur d’'une communauté polyspécifique (concurrence interspécifique). Car, bien que
les manifestations, les processus d’établissement et les aspects génétiques soient com-
muns aux deux formes de relations, celles-ci, au niveau des espéces, s’opposent par
leurs conséquences (Baeumer, 1964).
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Manifestations des relations sociales

L’agriculteur les a reconnues depuis longtemps déja, témoin en est la parabole du
semeur: «Une partie [de la semence] tomba dans les épines: Les épines criirent et
Pétoufférent» (Matt. XIII, 7). La semence serait, semble-t-il, du blé ou de I’orge, les
épines, Centaurea calcitrapa. Cet exemple de relations interspécifiques montre que
I’agriculteur de ’époque s’est rendu compte de 'effet nuisible de la mauvaise herbe
sur sa culture.

L’effet intraspécifique de présence doit aussi avoir retenu l’attention de 1’agricul-
teur depuis longtemps. En effet, lorsqu’il mettait une monoculture en place, il con-
naissait par empirisme la quantité optimale de semence & mettre en terre, sachant
qu’au-dessous de cette quantité, la récolte serait maigre, et que dépassant cette dose,
les plantes s’étioleraient.

Darwin (1859/1958) pergoit I'importance des relations sociales et les décrit ainsi:
«L’action indirecte mais favorable du climat sur les espéces étrangéres qui croissent
en multitude dans nos jardins, se remarque clairement par le fait qu’elles supportent
parfaitement notre climat, mais elles ne s’adapteront jamais, parce qu’elles ne peuvent
pas concurrencer nos espéces indigénes » (citation d’aprés Bornkamm, 1963).

Comme preuve de I’existence de contrainte entre espéces végétales, expression des
relations sociales, Ellenberg (1952 a) rapporte qu’une espece donnée n’a pas le méme
optimum de croissance en culture pure qu’en mélange. Plusieurs auteurs cherchent
a évaluer ce déplacement de I'optimum : vigueur relative de croissance (Caputa, 1948),
coefficient de supplantation et «facteur du mélange » (« Mischsaatfaktor») (Lampe-
ter, 1959/60), taux relatifs de production et de reproduction (de Wit, 1960), pouvoir
concurrentiel de McIntyre (Donald, 1963). Bornkamm (1962) utilise la vitesse de co-
lonisation et (1963) le «domaine de variation concurrentiel» («Wettbewerbspiel-
raum») comme mesure des interférences biologiques entre individus vivant en com-
munauté. Ces expressions évaluent la plasticité des plantes mises en présence I’'une de
I’autre, dont la plus simple est la modification plastique relative de Chalbi (1967a). La
signification biologique, la validité et le domaine de définition de ces expressions va-
rient selon leur formulation mathématique respective (Rouge, 1967).

Pour Bleasdale (1960), le poids de la plante peut a lui seul étre considéré comme un
indice de concurrence, car ce poids varie selon I’intensité de la pression concurren-
tielle, la plante étant I'intégrateur des facteurs pour lesquels la concurrence s’établit.

Une autre preuve de I’existence de la concurrence est donnée par 1’évolution de la
densité de peuplement, celle-ci étant fonction des relations entre individus. Une étude
de cette évolution permet donc de mesurer 'intensité de la concurrence (Holliday,
1960; Carmer et Jackobs, 1965). Par de nombreux essais, plus ou moins empiriques,
on est arrivé a déterminer la densité optimale approximative qui conduit au meilleur
rendement pour ainsi dire de chaque culture. A partir de recherches systématiques,
Donald (1951, 1954), Kira et al. (1953), Shinozaki et Kira (1956), Sakai (1955), Bleas-
dale et Nelder (1960), Berry (1967) et Mead (1968) proposent des mod¢les mathéma-
tiques caractérisant la relation entre la concurrence intraspécifique et la densité; de
Wit (1960) et Mclntyre (d’aprés Donald, 1963), entre la concurrence interspécifique
et la densité. Les variantes proposées résultent des parameétres considérés: rendement
a I'unité de surface, rendement par individu, arrangement des plantes sur le sol, partie
récoltée de la plante, stade et 4ge des plantes a la récolte. De nouveau, la signification
la validité et le domaine de définition sont a tirer du sens mathématique des expressions.
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Processus d’érablissement des relations sociales

«Lorsque dans la nature, des organismes vivent en un méme habitat et ont les mémes
exigences, il y a concurrence entre eux pour les facteurs du milieu qu’ils doivent se
partager» (Singh, 1967), c’est-a-dire que «la concurrence n’apparait que lorsque la
somme des besoins individuels dépasse les disponibilités existantes» (Demarly et al.,
1964). Cette définition de la concurrence couvre I'ensemble de celles qui s’appliquent
soit au regne végétal (Clements et al., 1929 ; Harper, 1961), soit au régne animal (Birch,
1957; Milne, 1961). La définition de Donald (1963) est plus explicite: «Il1 y a concur-
rence lorsque chacun de deux ou plusieurs organismes recherche la quantité qu’il
désire de tout facteur particulier ou de toute chose, alors que les quantités immeédiate-
ment disponibles de ce facteur ou de cette chose sont inférieures aux demandes com-
binées des organismes en cause. » Et Jacquard (1968 b) d’ajouter: La concurrence «est
la résultante d’une modification du milieu, d’origine biologique», et ’aptitude con-
currentielle d’un individu ne peut étre donnée que relativement a une situation con-
currentielle définie (Ellenberg, 1956).

Les processus d’établissement des relations sociales dépendent donc des facteurs de
croissance du milieu, et I’on dit qu’il y a concurrence pour ces facteurs. Ils sont presque
tous d’ordre physico-chimique: I’eau, les éléments nutritifs, la lumiére, I’oxygéne, le
gaz carbonique. Bornkamm (1963) parle d’une «concurrence spatiale » et la vérifie &
l'aide de la «vigueur relative de croissance» de Caputa (1948). Lorsque de Wit (1960)
utilise le terme d’espace, il sous-entend les facteurs distribués de fagon homogéne en
dessus et au-dessous de la surface du sol. Donald (1963) et Jacquard (1968 b) rejettent,
a part dans quelques exceptions bien définies, I’hypothese de la concurrence pour
I’espace.

Les phénomenes d’allélopathie, c’est-a-dire I’effet des excrétats foliaires mais sur-
tout radiculaires dans le déclenchement et I’évolution de relations sociales particu-
lieres, n’ont pas pu, pour les plantes fourragéres, étre décelés avec certitude en plein
champ; les résultats de différents travaux sont d’ailleurs contradictoires (Welbank,
1960; Griimmer, 1961; Kolb, 1962; Webb et al., 1967).

L’étude des éléments de croissance en rapport avec la concurrence fait I’'objet d’une
abondante littérature et ce n’est pas la place ici d’en faire la revue. Citons toutefois
Hofer (1970) qui s’attache particuliérement a I’effet des éléments nutritifs sur 1’éta-
blissement des mécanismes concurrentiels.

L’intensité concurrentielle est fonction de 'offre et de la demande en éléments de
croissance. La survie d’un individu dépend de son aptitude a utiliser les disponibilités
du moment, et, au cours de sa croissance, a exploiter une portion toujours plus vaste
de son habitat (Jacquard, 1968 b). La rapidité d’exploitation étant déterminante,
«... il est évident que pratiquement tous les avantages ou toutes les armes des espéces
en concurrence se résument en deux mots: quantité [d’¢léments de croissance dispo-
nibles] et vitesse [d’exploitation]» (Clements et al., 1929). Ces deux paramétres ré-
gissent la vie communautaire. Elle est possible grace au fait que les organismes mis en
présence se distinguent par leurs exigences vis-a-vis du milieu dans le temps et dans
Iespace (Gause, 1934), ou en d’autres termes, si ces organismes occupent des «niches
écologiques différentes » (Andrewartha et Birch, 1954).

Les plantes sont dotées de plusieurs caractéristiques leur permettant de se distinguer
dans leurs exigences. Mesurables morphologiquement, ces caractéristiques font état
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d’un développement physiologique propre, dont certains aspects sont également me-
surables:

- grandeur du capital embryonnaire (Black, 1957 et 1958; Lawson et Rossiter, 1958;
Demarly et al., 1964);

— germination ou dormance des graines (Harper, 1964; Horber, 1971);

— émergence et grandeur des plantules (Chippendale, 1932; Davidson et Donald,
1958; Milthorpe, 1961 ; Horber, 1971);

—~ nombre, grandeur et forme des organes végétaux et leur répartition dans I’espace
(organes aériens: Chalbi, 1969; Winiger, 1968; organes souterrains: Pohjakallio,
1954 ; Garwood, 1967; Ueno et Yoshihara, 1967; Osman, 1971);

— surface spécifique (Blackman et Wilson, 1951 a, 1951 b et 1954);

— taux relatif de croissance et taux d’assimilation nette (voir la bibliographie citée par
Nosberger, 1964);

— époque et durée des phases végétative et reproductive;

— taux de multiplication végétative (Bornkamm, 1963) et de reproduction générative
(de Wit, 1960; Hofer, 1970);

— vitesse de colonisation (Bornkamm, 1962) et pérennite.

Chacune de ces caractéristiques peut conférer & un individu, selon la composition
sociologique de son voisinage, un succés ou un échec.

Aspects génétiques des relations sociales

Pour I’amélioration des plantes cultivées, la concurrence, et particuli¢rement la con-
currence intraspécifique (inter et intragénotypique) est d’importance, puisque «le souci
du généticien qui effectue une sélection pour les caractéres quantitatifs, consiste a
estimer la variation due a ’environnement et a la séparer de celle due & I'information
génétique dont la plante est munie» (Chalbi, 1967 a). Plusieurs auteurs s’occupent de
Pestimation des variances et covariances de génotypes en concurrence (Christian et
Grey, 1941; Sakai, 1955; Helgason et Chebib, 1961; Wiebe et al., 1961; Hanson et
Hinson, 1962; Eberhart et al., 1964; McGilchrist, 1965; Stern, 1965; Eberhart et al.,
1966; Mead, 1967; Singh, 1967; Chalbi, 1967b et 1969, Gallais, 1970). Ces estimations
sont indispensables pour ’examen des génotypes, I’appréciation du succes de la sélec-
tion et la comparaison des procédés sélectifs. D’une part, les résultats de ces recherches
montrent que les performances des associations peuvent étre, selon le choix des parte-
naires, supérieures, égales ou inférieures a celles des cultures pures et que les performan-
ces des cultures pures ne sont pas forcément corrélées positivement avec celles des as-
sociations, puisqu’il peut y avoir corrélation négative que Gustafsson (1951),sur la base
du travail de Montgomery (1912), appelle «effet de Montgomery ». D’autre part, ces
études établissent que la variance due a la concurrence peut étre soit plus grande, soit
égale, soit plus petite que la variance génétique et que plus celle-ci est faible, plus
celle-1a est élevée (Sakai, 1955): Plus une population est homogene, plus la concur-
rence a l'intérieur de cette population est sévére (Demarly et al., 1964), c’est-a-dire
(Allard, 1961 et Allard et al., 1964) plus une population est génétiquement diversifiée,
plus ses performances sont stables.

Par son essai sur trois variétés de betteraves sucriéres, Bolz (1968) trouve que la
concurrence, avec ses conséquences immédiates sur le rendement, est impliquée géné-
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tiquement dans la plante: «L’effet concurrentiel est une grandeur fixe pour une plante
moyenne d’une sorte, indépendamment du fait qu’elle soit elle-méme favorisée ou
affaiblie. Cette grandeur cst valable pour I’essai.» On peut se demander alors dans
quelle mesure ’aptitude a la concurrence est un caractére appartenant au patrimonie
héréditaire, contr6lé par un ou plusieurs génes et se transmettant d’une génération a
P’autre selon les lois mendeliennes. Sakai (1955 et 1961) admet cette hypothése et Oka
(1960) en détermine I’héritabilité sur des caractéres qu’il considére comme ’expression
de cette aptitude. Pour Yamada et Horiuchi (1960), il n’est pas besoin de faire appel
a cette hypothése pour expliquer I’aptitude & la concurrence, car celle-ci «est déter-
minée par les différences quantitatives qui affectent les caractéres contrdlant les pro-
cessus physiologiques ».

Conséquences

Puisque la sévérité de la concurrence dépend de ’homogénéité d’une population, la
concurrence intraspécifique concourt au maintien de ’espéce (Walter, 1960): seule la
vie des individus, en ’occurrence des plus faibles, est mise en danger (Bauemer, 1964).
Le résultat de la concurrence interspécifique est opposé: les espéces les plus faibles
sont étouffées, elles disparaissent du lieu ou elles ont crt (Walter, 1960).

Comme Darwin le laissait entendre, les études écologiques, conduites d’abord sur
des végétations naturelles, puis de plus en plus sur des peuplements artificiels, attestent
que certaines limites d’espéces ne correspondent pas a des limites climatiques, mais a
des limites de milieux biologiques. Les relations sociales, «déterminant pour une part
la constitution génétique d’une population» (Singh, 1967), sont donc une composante
importante de la formation et de la succession des communautés végétales (de Vries
et Ennik, 1953; Lieth, 1960; Bornkamm, 1963; Ellenberg, 1963; Braun-Blanquet,
1964 ; Harper, 1967; Knapp, 1967). Ces considérations s’appliquent d’ailleurs aussi a
la dynamique des populations animales (Birch, 1957; Mather, 1961).

But du travail

Les études sociologiques réalisées récemment 4 'Institut de production végétale de
PEPF (Zurich) témoignent de la complexité des processus de formation du couvert
vegétal. Thoni (1964) s’attache aux modifications de la composition floristique d’une
prairie naturelle, dues aux systémes d’exploitation et aux méthodes de fumure. Les
variations saisonniéres de la composition botanique ne sont pas seulement analysées
en fonction soit des fréquences de coupe, soit des procédés de fumure, mais I’inter-
action de ces deux mesures de production est mise en évidence. Kiinzli (1967) étudie
«P’influence de différentes fumures sur le peuplement, le rendement et la qualité four-
ragere des formes les plus importantes de ’association Arrhenatheretum elatioris ».

Ces études révélent I'importance de la causalité des modifications floristiques, mais
ne I’'expliquent pas. Seules des mesures écologiques précises en relation avec I’analyse
du comportement des espéces permettent d’aborder cette causalité. Quelques travaux
dans ce domaine ont été exécutés ces derniéres années a I’Institut mentionné. Nos-
berger (1964) et Lehmann (1968) s’occupent de la structuration du rendement de
peuplements monospécifiques en fonction des facteurs du milieu, tels la température,
le climat lumineux, ’humidité du sol; Winiger (1968) applique une étude semblable &
une prairie naturelle. Il recherche en particulier ’effet des conditions climatiques sur
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la répartition spatiale des différentes espéces, de leurs organes aériens, de leur surface
foliaire. Enfin Hofer (1970) traite du comportement de quelques espéces associées
deux a deux sous I'influence de différentes formules de fumure.

Le présent travail a pour objet d’analyser quelques aspects des relations sociales
entre cing especes herbacées, soit en culture pure, soit associées par paire et soumises
a deux fréquences de coupe. Ce travail s’attache aux points suivants:

1. Présentation des manifestations des relations sociales dans le systéme biologique
crée.

2. Examens des situations concurrentielles rencontrées dans ce systéme biologique, la
nature des relations sociales étant définie a partir de leurs manifestations.

3. Mise en évidence de quelques liens entre les caractéres mesurés et de leur variabilité.

Ma vive reconnaissance s’adresse au professeur R.Koblet qui m’a permis de collaborer a la
recherche de son institut, pour I’intérét constant que M. R.Koblet a voué a cette thése et pour
I’appui que j’ai toujours trouvé auprés de lui.

Je remercie les membres de I'Institut de production végétale qui ont prété leur concours a la
réalisation de ce travail, tout spécialement MM. F.Schwendimann et J. Nosberger pour leurs
estimables propositions et conseils. Je remercie aussi vivement M. J. Nosberger qui a bien voulu
accepter d’étre corapporteur.

Je témoigne ma gratitude au professeur A.Linder pour sa précieuse contribution a la mise en
valeur des résultats.

Mon simple et chaleureux merci s’adresse 4 M. P.Jacquard de [’Université de Montpellier
(France), qui a eu I’amabilité de s’occuper de mes problémes, bien que notre relation ait été du
«commensalisme» pur. '

Enfin, je remercie trés cordialement MM. N.Chalbi de I’Université de Tunis et A.Gallais de la
Station d’amélioration des plantes fourragéres a Lusignan (France), pour la correspondance et
les entretiens fructueux qu’ils m’ont permis d’avoir avec eux.

Ce travail a pu &tre réalisé griace au crédit de recherche accordé par la Confédération.

2 Matériel et méthode

2.1 Dispositif expérimental
2.1.1 Matériel d’essai, fréquences de coupe, disposition de I’essai

Matériel d’essai

Les critéres qui ont présidé au choix des espéces sont les suivants:

— Comparaison du comportement de quelques espéces fourrageres utilisées dans la création de
prairies artificielles et de quelques especes importantes des prairies naturelles;

— Diversité respective des espéces quant a leur. cycle de développement annuel et au cours des
années, et quant a leur forme de croissance.

Les espéces choisies sont:

— une graminée: Dactylis glomerata, L.- Dactyle aggloméré

— une légumineuse: Trifolium pratense, L.- Tréfle violet .

— trois espéces n’appartenant pas a ces deux grandes familles:
Anthriscus silvestris, L.- Anthrisque des bois
Ranunculus acer, L., ssp. frieseanus (Jord.).- Renoncule acre
Taraxacum palustre (Lyons).- Dent-de-lion.

Le dactyle est une variété commerciale tardive du Danemark.

Le tréfle est une variété cultivée du pays, connue sous le nom de «Leisi».

Les graines des trois autres espéces, récoltées en été 1964, proviennent des prairies naturelles
environnant le lieu de I’essai.
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Fréguences de coupe

Régime 1: 3 coupes annuelles = «3 X », ou quelques fois appelé «régime extensif»;
Régime 2: 6 coupes annuelles = «6 x », ou quelques fois appelé «régime intensif».

Disposition de ’essai

Les cing espéces sont associées deux a deux selon toutes les combinaisons binaires possibles.
Ainsi chaque espéce figure:

— en concurrence avec elle-méme = 35 cultures pures;
— en concurrence avec une autre = 10 cultures bispécifiques.

Puisqu’il y a deux régimes de coupe, 'unité expérimentale ou «bloc» compte 30 cultures.
Chacune d’elles étant répétée 4 fois, I’essai comprend 4 blocs, et, a I'intérieur de chacun d’eux,
les 30 cultures sont réparties au hasard (Linder, 1969).

2.1.2 Lieu, climat, sol
Lieu
L’essai a été mis en place en plein champ sur une parcelle du domaine d’essai du Rossberg

(«Versuchsgut fiir Pflanzenbau und Landtechnik Oberhof-Rossberg») prés de Kemptthal (Zurich).
Cette parcelle est située sur une vaste terrasse faiblement inclinée et exposée 4 'ouest.

Climat

1965: L’expérimentation proprement dite ne commence qu’en 1966 (voir Chapitre 2.2.1, Ex-
ploitation). Le climat de 1965 est caractérisé par un printemps pluvieux et un été frais et humide
a I’exception du mois de juin. On enregistre des températures relativement basses en avril, mai et
de juillet a septembre. Les précipitations, comme le nombre de jours pluvieux, atteignent 120 a
130 % de la norme. La durée d’ensoleillement n’est que de 80 a 85 % de la moyenne.

1966: La période de végétation de 1966 se caractérise par des mois de mai, juin et octobre trés
ensoleillés. Juillet et aoiit sont par contre déficitaires en chaleur et avril et juillet présentent des
quantités de pluie excédant la moyenne.

1967: Avril et les deux premiers tiers de juin sont frais. La température moyenne de juillet est
de 2,4°C, celle d’octobre de 3,5°C supérieure a la normale, La période de cinq semaines de beau
temps & partir du 22 septembre a un effet bénéfique sur la croissance automnale des cultures. Les
précipitations sont au-dessous de la moyenne en avril, mai, juillet et octobre, mois pendant lesquels
I’approvisionnenement en eau n’est pas toujours optimum. Cependant, la croissance n’en a pas
été influencée de fagon perceptible.

Les figures 1 et 2 caractérisent I’évolution de quelques données climatiques.

1966

MARS AVRIL MAI " JUIN JUILLET AOUT SEPTEMBRE OCTOBRE

MARS AVRIL MAI JUIN JUILLET AOOT SEPTEMBRE OCTOBRE

Figure 1

Répartition hebdomadaire des précipitations en 1966 et 1967 sur le lieu d’essai. (Les preCIpltatl{)nS
ont été enregistées sur le lieu de 1’essai)
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Figure 2

Evolution du rayonnement global et de la température pour la région du lieu d’essai (moyennes
hebdomadaires). Le rayonnement global pour 1966 a été enregistré sur le lieu de I’essai, pour 1967,
a Kloten ZH; la température de 1966 et 1967, 3 Winterthour ZH

Sol

Le sol d’essai est un sol brun lessivé qui s’est développé & partir d’une moraine sur marne mo-
lassique. Par endroit, ce sol est légérement pseudogleyfié. Il est recouvert de matériau provenant
de la terre brune,

Les analyses de terre montrent que la couche arable est bien pourvue en potasse et en acide
phosphorique. Le pH s’éléve & 6,6.

Je remercie le professeur R.Bach d’avoir eu I’amabilité de décrire le profil du sol d’essai.

2.2 Technique expérimentale
2.2.1 Plantation, soins culturaux

Plantation

L’essai est mis en place au printemps 1965 sur un champ dont le précédent cultural est un mé-
lange fourrager a base de tréfle d’Alexandre (Trifolium alexandrinum, L.). Labourée en automne
1964, la parcelle est hersée avec chevaux le 30 mars 1965.
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La préparation des plantons en serre s’étend de janvier a mars et le repiquage de ceux-ci sur
le champ d’essai s’échelonne du 12 mai au 4 juin 1965.

Chaque culture se fait sur une petite parcelle de 12 lignes comptant 12 plantes chacune, avec un
intervalle de 8 cm entre les lignes et entre les plantes. En monoculture, 12 lignes de la méme espéce
se suivent; en mélange, chacune des 6 lignes d’une espéce alternent avec une des 6 lignes de la
seconde espéce, chaque ligne étant réservée a4 une seule espece.

L’époque tardive de la plantation est due & un printemps pluvieux et des raisons techniques de
travail en dictent la durée.

Soins culturaux

1965: L’exploitation est dépendante des dates de mise en place de I’essai. Le reste de la période
de végétation ne permet plus ’application des deux régimes de coupe et il est préférable de dis-
poser d’un matériel végétal vigoureux au printemps 1966. C’est pourquoi toutes les parcelles sont
fauchées trois fois, a4 savoir le 16 juillet, le 13 septembre et le 25 octobre. Apres chaque coupe,
on désherbe toutes les parcelles a 1a main et I’on remplace les plantes disparues.

Fumure:

108 kg d’acide phosphorique a I’ha, sous forme de superphosphate.
180 kg de potasse a I’ha, sous forme de sel de potasse a 60 %.
100 kg d’azote a I’ha sous forme de salpétre d’ammoniaque.

La fumure de fond est épandue le 2 avril. Elle est renouvelée en arriére automne, 1’acide phos-
phorique étant appliqué sous forme de scories Thomas. La fumure azotée est répartie en trois
fois: 40 kg/ha aprés la plantation, 30 kg/ha apres la premiére et la deuxiéme coupe, respectivement.
La moitié de la dose est épandue sur les mélanges avec le tréfle le long des lignes de son partenaire
et les cultures pures de tréfle ne regoivent pas d’azote.

Les résultats de 1965 montrent que les parcelles se sont recouvertes d’une forte végétation et
que I’hétérogénéité entre les blocs, due a la durée de la plantation, s’est amenuisée vers I'automne.

1966 er 1967

Exploitation: L’essai est soumis aux deux régimes de coupe.

Apreés chaque coupe, on procéde au désherbage des parcelles, mais les plantes manquantes ne
sont plus remplacées.

Fumure: Les doses restent les mémes qu’en 1965. La fumure de fond est distribuée en fin de
période de végétation (aprés le 10 novembre). La fumure azotée est donnée au premier printemps
(avant le 10 mars) et aprés les premiéres et deuxiémes coupes du «3 X » ou aprés les deuxiémes
et quatridmes coupes du «6 X », repectivement; la facon d’épandre cet engrais est la méme qu’en
1965.

Lutte antiparasitaire: Au cours de 1966, le tréfle souffre d’une attaque de sclérotiniose (Sclero-
tinia trifoliorum Erickss.) et d’oidium du tréfle (Erysiphe polygoni DC.). Pour éviter un trop fort
dépérissement du tréfle, tout I’essai est traité avec une bouillie de Brassicol le 10 novembre 1966
(dose: 10 kg de Brassicol dilué dans 1000 1 d’eau a I’ha).

Je remercie le professeur E. Miiller de I'Institut de botanique systématique, EPF, Zurich, d avoir
bien voulu déterminer ces champignons et de m’avoir conseillé quant au traitement & appliquer.

2.2.2 Récoltes: méthodes et dates

Méthode

La hauteur de coupe est de 3 & 4 cm au-dessus du niveau du sol. La fauche se pratique a la
faucille, plante par plante. Pour exclure les effets de bords, on élimine d’abord deux rangées de
plantes tout autour de la parcelle.

Sur une parcelle compléte, on récolte 64 plantes: celles d’une monoculture sont laissées ensemble,
celles d’un mélange sont séparées par espéce.

La surface récoltée d’une parcelle est de 0,41 m2 En mélange, on admet (Lampeter, 1959/1960;
Williams, 1962; England, 1965 et 1968; etc.) que chacune des deux espéces dispose de la moitié
de cette surface. Les résultats d’une parcelle pure sont conséquemment divisés par 2 pour étre
comparés a ceux d’une espéce en mélange,
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- Dates

Le choix de la date d’une coupe est d’abord dicté par le stade de développement des plantes
et 'aspect du tapis végétal. Selon 1’époque de I’année et les conditions climatiques, la date de la
récolte, par rapport au programme établi, est avancée de quelques jours (desséchement ou pour-
rissement des plantes fauchées trois fois par an) ou retardée d’autant (fermeture de la couverture
vegétale des parcelles fauchées six fois par an).

La date d’une récolte est ensuite dépendante des travaux de mesure et de dépouillement des
échantillons en laboratoire. C’est pourquoi les deuxiémes, quatriémes et sixiémes coupes du «6 X »
sont toujours pratiquées a 7 a 10 jours d’intervalles des trois coupes du «3 X », respectivement
(fig. 3).

3 x

-
©
(-]
=
T
<
-4
.

AVRIL MAI JUIN JUILLET AOUT SEPTEMBRE OCTOBRE
A A A A A A

1967 |p—+———————————

Figure 3

Dates des récoltes en 1966 et 1967, indiquées par le signe a pour le régime de trois coupes annuelles
et par le signe b pour celui de six coupes annuelles

2.2.3 Mesures: genre et technique

Les paramétres enregistrés seulement au moment de la récolte, sont les suivants:

. Matiére seche totale par m2.

Matiere séche foliaire (limbe) par m?2.

Matiére seche «reste ».

Matiere séche totale par plante.

Densité de peuplement.

Surface spécifique par rapport a la matiére séche foliaire.
Surface spécifique par rapport a la matiére séche totale.
Indice foliaire.

Hauteur des plantes.

N

Hauteur des plantes

Par hauteur des plantes, on entend la limite supérieure moyenne de la strate foliaire assimilatrice
de chaque espéce, mesurée 2 partir du sol. Dans certains cas, on a déterminé la hauteur des in-
florescences: dactyle, premiéres coupes du «3 x » en 1966 et 1967; anthrisque, premiéres coupes
«3 X » 1966. C’est la seule estimation possible de la hauteur de ces espéces a ce moment-la, car
la masse foliaire basale est déja jaunie et les feuilles encore fonctionnelles assez rares s’étagent le
long des tiges fertiles. Pour le tréfle, le niveau des inflorescences est a peine plus élevé que celui
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du coussin foliaire (premiéres coupes du «3 % » en 1966 et 1967; deuxicmes coupes du «6 X » en
1966 et 1967). Il en est de méme pour I’anthrisque lors de la premiére coupe du «6 x » en 1966.

On effectue 4 mesures par parcelle pour les cultures pures et 8 pour les mélanges bispécifiques.
A lintérieur de la parcelle, ’endroit ou I’on plonge le métre a travers le tapis végétal n’est pas
tout a fait aléatoire, en ce sens que les dimensions extrémes sont évitées.

Pour le «6 x », la mesure de la hauteur des plantes se fait un & deux jours avant la date de la
récolte. Pour le «3 x », ou les risques d’affaissement ou de verse (coups de vent, orages) vont en
augmentant avec la croissance des plantes, ’écart entre la date de la mesure de la hauteur et celle
de la coupe varie de 1 a 10 jours.

Surface foliaire, matiére séche

Selon I’espéce, la surface foliaire est déterminée par une des trois méthodes suivantes:

Espéce Méthode
Dactylis glomerata Longueur x largeur moyenne du limbe xf.c.
(le facteur de correction f.c. = 0,95).
Anthriscus silvestris a laide du planimétre a colonne d’air
(«airflow-planimeter » d’aprés Jenkins, 1959).
Trifolium pratense toutes trois 4 ’aide du planimétre 4 source lumineuse
Ranunculus frieseanus (fabrication: Evans Electroselenium Ltd., England).

Taraxacum palustre

La surface foliaire est déterminée sur du limbe sain, ¢’est-a-dire encore assimilateur. Un échan-
tillon est prélevé et I’on sépare le limbe de leurs pétioles et des tiges. L’ampleur de I’échantillon
est donnée par le nombre de feuilles séparées: 40 4 60 selon leur grandeur saisonniére pour le dac-
tyle, le tréfle, la renoncule et la dent-de-lion; pour ’anthrisque, on prépare 8 a 10 g de limbe frais.
Le coefficient de variation pour 4 blocs s’éléve 4 3 4 4 % de la moyenne.

Les feuilles (limbe) mesurées sont ensuite séchées 4 105 °C jusqu’a constance de poids, de méme
que les tiges séparées de leurs feuilles et le solde de la récolte. Le poids sec de I’échantillon de feuilles
et celui de I’échantillon de tiges servent au calcul du rapport feuilles:tiges. Il n’est pas tout & fait
correct de désigner par tiges I’échantillon dont on a prélevé les feuilles, car il comprend aussi bien
les tiges que les pétioles (gaines pour le dactyle), les inflorescenses et les graines. De plus, on y a
ajouté le matériel végétal n’assimilant plus. Pour cette raison, on parlera de I’échantillon «reste»
et du rapport feuilles: «reste».

La matiére séche totale produite par espéce et par culture s’obtient par addition de I’échantillon
de limbe, de celui du «reste» et du solde de la récolte. Les collets et les racines ne sont donc pas
compris dans la matiére séche totale.

La production de matiére séche foliaire est calculée 4 partir du rapport feul]les «reste».

Le rendement de matiére séche «reste» est donné par la soustraction:
matiére séche totale —matiére séche foliaire.

Pour la dent-de-lion, la séparation de la matiére séche foliaire de celle du «reste», lorsqu’elle
a été effectuée, n’a pas donné des résultats satisfaisants. Les raisons en sont: fortes différences
dans le degré de desséchement ou le pourrissement du feuillage d’un bloc a Iautre, difficultés de
récolte et d’échantillonnage pour le «3 x »; pour le «6 x », la séparation n’a pu étre faite qu’a la
premiére récolte, lors de la montaison des tiges floriféres; pour les coupes ultérieures, le matériel
végétal était toujours sain. C’est pourquoi les résultats mis en valeur pour la dent-de-lion sont les
suivants:

1. Matiére séche totale par m?2,

4. Matiére seche totale par plante.

5. Densité de peuplement.

7. Surface spécifique par rapport 4 la matiére séche totale.
8. Indice foliaire.

9. Hauteur des plantes.

Pour passer au rendement a ’unité de surface, on tient compte de ce que la production d’une
culture pure provient de toute la surface récoltée et de ce qu'une espéce en mélange croit sur la
moitié de cette surface. :
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A partir de la matiére séche totale, de la surface foliaire de I’échantillon de feuilles et du rapport
feuilles: «reste », on calcule:
La surface spécifique du limbe par rapport a la matiére séche foliaire,
la surface spécifique du limbe par rapport a la matiére séche totale et
Vindice foliaire (unités de surface foliaire par unité de surface de sol).

La matiére séche totale par plante se déduit du rendement total et de la densité de peuplement.
[l s’agit donc d’une production moyenne individuelle dont on ne connait pas la variabilité.

Densité de peuplement

Elle est enregistrée par comptage des 8 lignes de plantes a 'intérieur de la parcelle, 4 a 5 jours
apres la coupe. A ce moment, on voit trés bien les plantes qui ont été fauchées: Soit elles ont deja
repris, soit elles maintiennent encore quelques tiges verdatres, plus ou moins cicatrisées, avant de
brunir et pourrir complétement; il est aussi plus facile de distinguer chaque individu a ce moment
que peu avant la récolte.

2.3 Symbolisme

Les cing espéces sont symbolisées par les lettres suivantes:

Dactylis glomerata D
Trifolium pratense Tr
Anthriscus silvestris A
Ranunculus frieseanus R
Taraxacum palustre Ta

Chaque culture est symbolisée par un couple de majuscules; ce couple, représentant les deux
¢léments dont une association est composée, indique les performances des plantes récoltées sur la
parcelle entiére.

Cultures monospécifiques D D, Tr Tr, etc.

Cultures bispécifiques D Tr, D A, etc.
; i, B{n41) Loy B (1] s
n especes donnent lien 3 ———— cultures, dont n monospécifiques et R ) bispécifiques,

etou DTr =Tr D, D A = A D, etc. Le tableau 1a présente toutes les associations possibles pour
les cinq espéces de I’essai.

Chaque ¢élément d’une association est symbolisé par une majuscule et une minuscule; ce couple
de lettres indique les performances des plantes d’une espéce disposant d’une demi-parcelle.
Elément d’une culture monospécifique D d, Tr tr, etc.

Elément d’une culture bispécifique D tr, D a, etc.

D tr: un caractére est mesuré sur le dactyle en présence du tréfle; D étant I'organisme mesuré,
peut s’appeler producteur et tr étant ’organisme ambiant, compétiteur.

Trd: en désigne la réciproque.

n espéces donnent lieu a4 n? éléments d’association, dont n sont en présence d’eux-mémes et

n (n—1) en présence d’un autre élément. Le tableau 1b présente tous les éléments possibles pour

les cing espéces de I’essai.

Le lien entre I’association et I’élément peut s’écrire ainsi:

DD =2Dd;DTr=Dtr+Trd: etc.

Tableau 1a

Associations binaires possibles & partir des cinq espéces de 1’essai: la diagonale N-O - S-E du
tableau est occupée par les cultures pures (symboles soulignés)

D Tr A R Ta
D DD D Tr DA DR D Ta
Tr D THTH Tr A R Tr Ta
A AA AR ATa
R s RR R Ta
Ta 7 e Ta Ta
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Tableau 1b

Eléments d’association possibles 4 partir des cing espéces de I’essai; la diagonale N-O — S-E est
occupée par les éléments en présence d’eux-mémes (symboles soulignés)

d tr a r ta
D Dd D tr Da Dr Dta
Tr m Tr tr Tra Er.r Tr ta
A Ad Atr Aa Ar A ta
R Rd R tr ' Ra Rr R ta
Ta Tad Ta tr Taa Tar Ta ta

3 Résultats

3.1 Manifestations et nature des relations sociales

Lorsque dans les études sur les actions réciprogues entre végétaux, le support envi-
ronnemental est égal pour chaque culture, celle-ci représente la rencontre de deux
éléments (Jacquard, 1968 a). C’est le cas de notre essai puisqu’au moins au départ, la
densité de peuplenent est identique dans chaque parcelle. On parle d’iso-rencontre
lorsque les individus des deux éléments appartiennent a la méme espéce (situation AA),
et si ces individus appartiennent a deux espéces, il s’agit d’une hétéro-rencontre (situa-
tion AB). Les effets de la concurrence se manifestent par une différence de perfor-
mances entre ces deux situations. En considérant la culture pure comme base de réfé-
rence, on admet qu’il y a absence d’action au sein d’un peuplement monospécifique.
En toute rigueur, il faudrait ’analyser ainsi que le préconisent de Wit (1960), McIntire
(cité par Donald, 1963), Sakai (1955 et 1957) et Jacquard (1968 a), c’est-a-dire déter-
miner les effets d’autoprésence par expérimentation a densité et disposition variables
des individus sur le terrain. Ces problémes relévent de la concurrence intraspécifique
et notre essai, tel qu’il est congu, ne permet pas de les aborder. C’est pourquoi, en
comparant les mesures réalisées sur A en présence de lui-méme (Aa) a celles réalisées
sur A en présence d’un partenaire d’une autre espéce (Ab), toute situation du type:
Ab # Aa est interprétée comme la conséquence de la substitution de a par b (Jacquard,
1968 a).

En début d’expérimentation, ou la densité de peuplement est identique pour chaque
culture, les effets de substitution ne se manifestent que par les déviations plastiques
des performances de I’hétéro-rencontre par rapport a I'iso-rencontre. Par la suite, la
deuxiéme manifestation, conséquence de la premiére, est la diminution des effectifs.

3.1.1 Mise en évidence des effets concurrentiels par les déviations plastiques

Les déviations plastiques se mesurent aussi bien sur I'espéce «déformée» que sur
I’espéce «déformante». Elles sont relatives, puisque I’indice d’actions biologiques cons-
titue le rapport des performances en association a celles en culture pure. On les met
en évidence a deux niveaux (Chalbi, 1967 a):
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a) Niveau de 1’élément de 1’association
Ab — Aa
Aa,
m étant la modification plastique relative élémentaire.

m =

b) Niveau de I’association
(Ab -+ Ba) — (Aa + Bb)
(Aa + Bb),
M étant la modification plastique relative du mélange théorique ou la modification

plastique relative communautaire. M représente du reste le «facteur du mélange »
(«Mischsaatfaktor ») de Lampeter (1959/60), 1égérement modifié.

Le signe de ces deux indices montre si la dévation est bénéfique (signe +) ou dés-
avantageuse (signe —); la valeur absolue en met I’ampleur en évidence. L’intervalle
de variation de m et de M s’étend de — 1 (extermination totale) 3 -+ o (du moins
mathématiquement sinon biologiquement).

M =4

3.1.2 Nature des relations sociales: Définition des situations concurrentielles

On peut définir la nature des relations sociales & partir de leurs processus d’établisse-
ment, C’est-a-dire en fonction des exigences des plantes et de I’offre environnementale
(Ellenberg, 1952 b). Hofer (1970) procéde de cette maniére dans son étude de la con-
currence entre quelques espéces de plantes herbacées, relativement a diverses combi-
naisons de fumure. On peut aussi définir la nature des relations sociales & partir de
leurs manifestations, c’est-a-dire sur la base des déformations plastiques. Au nivean
de I’¢lément, I'effet concurrentiel interspécifique peut étre positif, nul ou négatif. Les

Tableau 2

Nature des relations sociales

Situations élémentaires A B A 4 B  Etats communautaires
1. Dommages mutuels — — < l
Antagonisme I
2. Dommages unilatéraux O — < ’
[ < Sous-compensation I
3. Effets d’opposition + — = Compensation 11
l > Surcompensation  III
4. Indifférence 0 0 = Neutralisme II
5. Avantages unilatéraux -+ 0 S
Synergisme IIT
6. Avantages mutuels + + o
avec — si Ab<<Aa et I siassociation<Zséparation
0 si Ab=Aa IT si association =séparation
+ si A9>Aa III si association>>séparation

ol association=Ab 4 Ba
et séparation=Aa-+Bb
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situations élémentaires sont donc définies par la combinaison des signes -+ et —, et
du zéro, deux a deux. Les états au niveau des associations binaires, ou états commu-
nautaires, sont les conséquences directes des situations élémentaires. Le tableau 2,
inspiré de Demarly et al. (1964), Chalbi (1967 a), Jacquard (1968 a, b et 1970) et de
Jacquard et Arnault (1969), résume définitions et consequences.

La relation de cause a effet faisant correspondre a chacune des situations élémen-
taires 1, 2, 4, 5 et 6 une seule conséquence possible au niveau communautaire est uni-
voque. Par contre, cette relation entre les effets d’opposition (situation 3) et I’état
communautaire de compensation est multivoque, car selon I'importance de la modi-
fication, il peut résulter de I’association: une perte (sous-compensation), une égalité
(compensation vraie) ou un bénéfice (surcompensation). '

La nature des relations sociales a partir de leurs manifestations n’est cependant pas
définie par ces seules situations. En considérant la culture pure comme base de réfé-
rence, on admet qu’elle permet ’extériorisation optimale des caractéres des organis-
mes en cause. Or tant dans le régne végétal qu’animal, on connait maints exemples
ou la séparation de deux organismes se révéle nuisible & I'un des deux ou aux deux,
et ou I’association présente des avantages pour 'un ou les deux organismes, ou des
avantages pour ’'un et des désavantages pour I’autre. De telles situations sont la co-
opération et le mutualisme, tous deux une forme de la symbiose; le commensalisme;
la prédation et le parasitisme (Jacquard, 1968 a).

Le terme de compétition prend dés lors un sens précis: Elle englobe les six formes
de relations sociales présentées au tableau 2. Ainsi précisée, la compétition est en
accord avec ce qui a été dit concernant ses processus d’établissement. Elle s’installe
lorqu’une plante altére le milieu physico-chimique de fagon telle que ses voisines en
sont influencées positivement ou négativement.

Pour les formes de relations sociales autres que la compétition, il y a le fait qu’un
des deux partenaires ou les deux, lorsqu’ils sont séparés, est ou sont voués a la dis-
parition, qui joue le rdle principal dans leur établissement. Weaver et Clements (1938,
cités par Huffaker, 1966) le démontrent au sujet du parasitisme.

«Une «relation sociale» sera donc définie comme tout ce qui, dans I’activité d’un
étre vivant, implique une interdépendance avec le milieu biologique, la compétition
étant une conception restreinte aux relations induites par les disponibilités de 1’en-
vironnement » (Jacquard 1968 b).

3.2 Méthode de détermination des situations et des états
3.2.1 Application du test t de Student

Pour définir la nature des situations et des états 4 un seuil de probabilité fixé, la
signification des déviations plastiques relatives se détermine a partir d’une analyse de
variance conduite sur chaque espéce en tant que producteur. Le domaine de variation
des déviations relatives étant asymmeétrique par rapport a zéro, ’analyse est appliquée,
sur les valeurs absolues. Si la différence entre deux valeurs absolues (test t de Student)
est significative (ou ne I’est pas), on considére que la déviation relative 1’est (ou ne
I’est pas).

L’analyse de variance, conduite sur les résultats du dactyle et du tréfle (matiére séche totale
par unité de surface, premiére coupe, «3 X », 1966), est donnée aux tableaux 3a et 3b.
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Tableau 3a

Analyse de variance conduite sur les résultats du dactyle (matiére séche totale en g/m?)

Source de variation DL CM Test F SIGF
Associations 4 519 148.21 18.021 wok ok
Blocs 141 942.57

2
Résiduelle 12 28 808.57 = s

1
Totale 19

Test t: Ppds, = 261.52

Analyse de variance conduite sur les résultats du tréfle (matiére séche totale en g/m?)

Ppds, = 366.65 Ppds; = 518.23

Tableau 3b

Source de variation DL CM Test F SIGF
Associations 4 190 693.44 17.867 o
Blocs 46 632.22

2
Résiduelle 12 10673.17 = s

2
Totale 19

Test t: Ppds;, = 164.08

Ou:
DL = nombre de degrés de liberté
CM = carrés moyens
Test t:
Ppds, = plus petite différence significative au seuil de probabilité d’erreur de 5 %
Ppds, = plus petite différence significative au seuil de probabilité d’erreur de 1 %
Ppds; = plus petite différence significative au seuil de probabilité d’erreur de 0,1 %
Test F:
SIG F = signification du test F
NS = variance non significative
* = variance significative au seuil de probabilité d’erreur de 5 %
*h = variance significative au seuil de probabilité d’erreur de 1 %
Tk = variance significative au seuil de probabilité d’erreur de 0,1 %
La signification du test t est symbolisée de méme:
NS = différerce entre deux moyennes << Ppds;
* = différence entre deux moyennes = Ppds,
%k

Ppds, = 230.04 Ppds,; = 325.14

= différence entre deux moyennes = Ppds,

ok = différence entre deux moyennes = Ppds,
Un exemple illustre le procédé de définition de:
a) la situation élémentaire établie entre le dactyle et le tréfle, c’est-a-dire pour D tr et Tr d

(tableau 4), et

b) I’état communautaire de ces deux espéces, ¢’est-a-dire pour D Tr.
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a) Situation élémentaire

Tableau 4
Rendements de matiére séche totale par unité de surface du dactyle et du tréfle (17¢ coupe, «3 xX»,
1966) :
Modifications plastiques
Valeurs absolues : relatives élémentaires
d tr d tr
D 832.13 678.94 D 0 —0.18
Tr 1188.25 824.59 Tr +0.48 0
La différence des valeurs absolues D tr—D d = —153.19 n’est pas significative (tableau 3a

Ppds,): la déviation plastique relative de D tr par rapport a D d ne I’est donc pas. Par contre, °
la différence des valeurs absolues Tr d—Tr tr = -}363.66 est significative (tableau 3b, Ppdss).
Conséquemment, la déviation plastique de Tr d par rapport a Tr tr est considérée comme signi-
ficative. Au niveau élémentaire, la situation a laquelle on aboutit est donc 1’avantage unilatéral

(situation 5).

b) Etat communautaire
Au niveau de la communauté, la différence a tester est:
(Ab+Ba)—(Aa+Bb),
qui peut s’écrire:
(A b—A a)+(B a—BDb).
Le test adéquat doit donc faire intervenir la variabilité des deux espéces considérées. Lampeter
(1959/60) en propose I’expression:

2 2
2s 2s
1 2
— A + e
Svp ¥ T
ou: Spp = variance de la différence
AR > o : | .
s,s = variance résiduelle respective des deux espéces (tableaux 3a et 3b), et
1 2
T = nombre de blocs.

Si: (A b—A a)+(B a—B b)=Svp-tp,
la déviation plastique relative communautaire est considérée comme significative, car
Syp-tp = Ppdsp
calculée aux trois seuils de probabilité d’erreur P = 0.05, P = 0.01 et P = 0.001, respectivement,
pour des valeurs du test t dont le nombre de degrés de liberté est pris égal & 12.
Dans I’exemple numérique précédent, la différence:
(D tr+Tr d)—(D d+Tr tr) = +210.47 NS
(Ppds, = 306.15)

et la déviation plastique relative communautaire D Tr:

_ (Du+Trd)—D d+Trr) -

g (D d+Tr tr)
sont non significatives (NS). Bien que le rendement de I’association dactyle-tréfle soit supérieur de
210.47 g (+13 %) a celui des deux éléments en culture pure, ce bénéfice doit étre considéré comme
fortuit. L’état communautaire est donc la compensation (état IT). En fait, puisqu’au niveau €lé-
mentaire on aboutit 3 la situation 5, on devrait obtenir au niveau communautaire 1’état IIT (voir

Chapitre 3.1.2, page 334 et tableau 2). On voit donc que la relation univoque n’est pas toujours
respectée. La méthode de définir la nature des situations et des états 4 un seuil de probabilité fixé

+0.13 NS
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en est la raison: le test t est trop puissant. Malgré les exemples de ce type que I’on rencontrera
par la suite, cette méthode nous apparait comme la plus judicieuse, en tout cas pour une premiére
approche de détermination des situations et des états.

3.2.2 Exemples numériques pour chacune des situations rencontrées

Le procédé de détermination des situations élémentaires et des états communautaires est pré-
senté au tableau 5 et a la figure 4. On a choisi un exemple de chaque situation rencontrée, avec
I’état correspondant, 4 partir des rendements de matiére séche totale a4 I'unité de surface. Au
niveau élémentaire, on a reporté les rendements de chaque élément d’une association et ceux des
cultures pures correspondantes. La différence «dif» entre I’élément de I’hétéro-rencontre et celui
de I’iso-rencontre permet de calculer la modification plastique relative élémentaire m. La situation
rencontrée dépend de la signification du test t. Au niveau communautaire, on a reporté la somme
de deux éléments associés et la somme des deux éléments des cultures pures correspondantes.
A partir de la différence « DIF» entre ces deux sommes, on calcule la modification plastique relative
communautaire M, et ’état communautaire est défini selon la signification du test t.

On remarque qu’a la situation 2 correspond 1’état II (tableau 5): ceci est de nouveau un exemple
ou la relation univoque entre situation et état n’est pas respectée (voir fin du Chapitre 3.2.1,
page 337). )

1000 ¢ 9F MST

800 Niveau élémentaire
[] cultures pures

600
[[[ll] assoclations

il
|

Eléments Aa Ata Taa Tata Dd Dr Rd Rr Dd Dta Tad Tata Dd Da Ad Aa Dd Dtr Trd Trir

SE 2 3 4 5 6

1200 ¢ 9r MST

1000 Niveau communautaire 7

N
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800
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400

7

N

200
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N

o

Communautés

>
&
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E.]
o
Fy

DA
EC [} ] ] ] in
Figure 4

Représentation graphique des valeurs absolues reportées dans le tableau 5, donnant les situations

¢élémentaires (SE) et les états communautaires (EC) rencontrés a partir des rendements de matiere

séche totale par unité de surface (MST). Pour les symboles des éléments d’association et les commu-
nautés, se référer au Chapitre 2.3, Symbolisme, page 332
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Le tableau 6, pour se rendre compie de 1’ordre de grandeur de la production de chaque espéce,
présente les rendements de matiére séche totale par m* des cultures pures pour les récoltes du
«3 X » et du «6 X ». A l'aide de ce tableau et de la figure 5, il est possible d’évaluer 1’ordre de
grandeur des déviations plastiques en valeur absolue.

Tableau 6

Rendements de matiére séche totale en g par m? des cultures pures pour les récoltes du «3 x » et
du «6 x », 1966 et 1967

«“3IX» «6 X »

Année Coupe Dd Trtr Aa Rr Tata Coupe Dd Trtr Aa Rr Tata

1966 1 832 825 749 497 351 1 231 347 439 262 412
2 288 324 59 {119 160

2 273 506 82 257 220 3 176 304 110 108 237

4 141 197 106 111 146

3 318 349 148 146 95 5 160 144 158 112 174

6 61 92 70 35 69

1967 1 620 398 597 423 294 1 79 35 194 144 183
2 104 37 35 52 109

2 246 389 121 191 191 3 100 40 72 85 114

4 78 86 81 89 108

3 177 - 173 - 102° 170 128 5 125° 81 114 142 133

6 65 77 55 45 58

3.3 Situations et états concurrentiels rencontrés

3.3.1 Matiére séche totale par unité de surface
Situations élémentaires

De fagon générale, les espéces subissent de fortes modifications relatives (fig. 5).

- La modification du dactyle est positive dans la majorité des cas, rarement nulle (D
ta, «3 X », 1967). Elle n’est négative qu’en premiére année d’expérimentation pour
D tr. i '

Le tréfle fournit toujours un rendement plus élevé au contact de partenaires diffé-
rents de son espéce. Le bénéfice s’amenuise pourtant vers la fin de 1967.

Les déformations plastiques de ’anthrisque sont:

— nulles pour Ar, Ata («3 X »), Aret Atr(«6X»);
— négatives pour A d, A tr («3 X »), Adet Ata(«6X»).

L’effet défavorable de I’hétéro-rencontre sur ’anthrisque se fait le moins sentir en
premiére coupe; cette espéce influence son partenaire négativement.

Quel que soit le rythme d’exploitation, la renoncule subit une dépression de rende-
ment dans les cultures R d, R ta et partiellement R tr, la déviation plastique de R tr
étant soit nulle, soit positive en 1967 pour le «6 X ». La production de R a est tant6t
égale a celle de Rr.

En présence du dactyle et du tréfle, la dent-de-lion subit des déformations évoluant
dans le temps: négatives en début d’expérimentation, elles deviennent positives en
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automne 1967. Pour Ta a, elles sont positives («3 x ») ou nulles («6 x »). Tar est en
moyenne supérieur a Ta ta.
Lorsque I’on considére 1’évolution des situations de chaque association (f ig. 5), cer-
taines d’entre elles apparaissent stables:
— Effets d’opposition: D R, «3 X » et «6 X »; Tr R, «3 X » et «6 X » 1966; dans une
certaine mesure R Ta, «3 X » et «6 X ».
— Avantages unilatéraux: Tr A, «6 X » 1967.
— Avantages unilatéraux suivis des avantages mutuels: «6 X », D Tr, Tr R (1967) et
Tr Ta.
— A Ta, bien que moins stable, aboutit aux avantages unilatéraux dans le «3 X »;
dans le «6 x », cette association fournit un bel exemple de dommages unilatéraux.
- L’examen des fréquences (tableau 7) montre que la situation la plus couramment
rencontrée dans le «3 X » est I’effet d’opposition (52 %) et dans le «6 X », ’'avantage
unilatéral (35 %). En premiére année d’expérimentation, la situation 3 est la plus
fréquente et en deuxiéme année, la situation 5; cette tendance est plus marquée pour
le «6x» et le passage d’une situation a 1’autre s’amorce plus tot. Ce dernier peut
étre considéré comme une évolution préférentielle des situations (fig. 6).

Tableau 7

Fréquence des situations pour la matiére séche totale

«3Ix» ‘ «6 X »
1966 1967 Total 1966 1967  Total
I )B4 L L i3 Eioh! ot
1. Dommages mutuels 11
III
1 i it i i L5 s
2. Dommages unilatéraux II 3 2 5 8 6 14
III
I ey ey i) Y e b W
3. Effets d’opposition 11 T 8 15 ' 16 10 26
111 12 4 16 ¥ 2 9
1 ' :
4. Indifférence 1I 1 5 6 14 8 22
111
I
5. Avantages unilatéraux 11 2 4 13 7 12 19
I11 3 2 5 8 15 23
: I
f. Avantages mutuels II
III _— — — —_— if 7
Total 30 30 60 60 60 120
I. Association<Séparation — — — — — —
IT. Association =Séparation 15 24 39 45 36 81
II1. Association>>Séparation 15 6 21 15 24 39
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Figure 6
Evolution des situations ¢lémentaires pour le régime de trois coupes annuelles (partie supéiieure
du schéma). et pour celui de six coupes annuelles (partie inférieure du schéma)

Les résultats de chaque coupe, de chaque année (RA) et ceux de 1966 et 1967 ensemble (RT) se
suivent horizontalement, leur position verticale étant donnée par la situation élémentaire trouvée
(cf. tableaux 2 et 7)

Dans ce réseau complexe, le passage des effets d’opposition (situation 3) aux avantages unilatéraux
(situation 5) semble privilégié; il s’amorce plus tot dans le «6 x » que dans le «3 X »

Etats communautaires

L’évolution des états communautaires de chaque association peut étre suivie sur
la figure 5. Deux espéces produisent des rendements annuels supérieurs en association
lorsque au moins I'une d’entre elles est du dactyle ou du tréfle. Cetie condition qui
semble nécessaire n’est pourtant pas suffisante, car d’aprés la signification du test t,
la production des mélanges: ‘

-DA 1966 et 1967 «3 X » et «6 X »

- DTa . 1967 «3 X », 1966 et 1967 «6 X »
-DR, TrA, TrRet TrTa 1967 «3 x»

ne dépasse pas celle des éléments pris deux 4 deux en culture pure.

La seule association binaire entre A, R et Ta qui aboutit au synergisme (rendement
annuel) est A Ta «3 X » 1966.

L’égalité entre la production des hétéro-rencontres et des iso-rencontres correspon-
dantes est donc le cas le plus fréquent: 65 % pour le «3 X » et 67 % pour le «6 X »
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(tableau 7). Alors que cette fréquence augmente avec le temps pour le «3 X », elle
diminue pour le «6 X ». Les situations élémentaires & Porigine de cette conséquence
sont pour une bonne part les dommages et les avantages unilatéraux, qui sont neutra-
lisés. De ce fait, le nombre d’états communautaires dont le signe est déterminé par la
nature des situations élémentaires est relativement faible: 5 cas de synergisme dans le
«3 X » et 30 dans le «6 X ». La raison en est la puissance du test t (voir chapitre 3.2.1,
Etat communautaire, pages 337 et 338).

Le tableau 8 résume la nature de la compétition analysée pour les 10 hétéro-
rencontres possibles. Les termes soulignées indiquent pour une association donnée,
que telle relation sociale est plus marquée que telle autre.

3.3.2 Indice foliaire

L’indice foliaire est moins sensible aux effets de substitution que la matiére séche.
Le nombre de situations d’indifférence le révéle (tableau 9).

Tableau 9

Fréquence des situations pour I’indice foliaire

«3IxX» «6 X »
Situations 1966 1967  Total 1966 1967 © = Total
I Ly —tn e b 1 s i
1. Dommages mutuels 11
I1I
I i i - i H it it
2. Dommages unilatéraux 11 3 — 3 8 4 12
111
I - e, —_ et =8 X
3. Effets d’opposition II 7 6 13 10 4 14
111 7 4 11 11 7 18
I
4. Indifférence 1I 2 8 10 19 14 33
111
I 5
5. Avantages unilatéraux 11 3 7 10 6 11 i
10 8 5 13 6 14 20
I
6. Avantages mutuels II
111 —_ — — — 6 6
Total 30 30 60 60 60 120
I. Association<Séparation — — — — — —
II. Association =Séparation 15 21 36 43 33 76
III. Association>>Séparation 15 9 24 17 27 44

De ce fait, la fréquence des situations rencontées différe Iégerement: les dommages
unilatéraux et les effets d’opposition sont un peu moins nombreux. Au niveau com-
munautaire, la proportion d’indices foliaires égaux entre I’hétéro-rencontre et Iiso-
rencontre est de 58 % pour le «3 X » et de 63 %, pour le «6 X ». Bien que ces pour-
centages soient un peu plus faibles que pour la matiére séche, I’écart entre le «3 X » et
le «6 X » est sensiblement le méme. On retrouve aussi au cours de I’expérimentation
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une augmentation dans le «3 x » et une diminution dans le «6» x. Le nombre d’états
communautaires dont le signe est déterminé par les situations d’actions réciproques
est légérement plus élevé que pour la matiére séche et la répartition est différente:
— Synergisme: 13 cas dans le «3 X »;

26 cas dans le «6 X ».

Généralement, lorsque la matiére séche est déviée négativement, I'indice foliaire
’est aussi; de méme, si I'effet de substitution se marque par un accroissement de la
production, Iindice foliaire se trouve augmenté. Ces deux caractéres ne sont jamais
modifiés en sens contraire. Dans une étude comparative, on montrera les exemples
ou I'un des deux parameétres est déformé et ’autre pas.

3.3.3 Surface spécifique

La surface spécifique est donnée par deux expressions:

1| SE — surface foliaire . cm? limbe
matiere séche foliaire g MSF

5 ST — surface foliaire X cm? limbe
matiere seche totale g MST

ou MST = MSF -+ MSR (MSR = matiére seche «reste»)

Les résultats concernant ces deux caractéres ne peuvent étre analysés que pour le dactyle, le
trefle, ’anthrisque et la renoncule, espéces pour lesquelles on a séparé le limbe sain du «reste»
voir Chapitre 2.2.3 Mesures: genre et technique; Surface foliaire, matiére séche, pages 331 et 332).
Pour la dent-de-lion, I’analyse porte seulement sur la surface spécifique par rapport a la matiere
séche totale (ST). La totalité des hétéro-rencontres (1966 et 1967 pris ensemble) s’éleve donc a:

«3I X » «6 X »
pour SF 36 (=100 %) 72 (=100 %)
pour ST 60 (=100 %) 120 (=100 %)

Ces deux caractéres réagissent assez peu a leffet d’hétéro-rencontre. Toutes les
déviations plastiques relatives de SF et/ou ST sont présentées au tableau 20. Pour
1966 et 1967 pris ensemble, les cas d’indifférence atteignent par rapport a la totalite
des situations: dans le «3 x », SF = 72 %: ST = 60 % dans le «6 x », SF = 58 %;
ST =719,

En hétéro-rencontre, une espéce ressentant 'ombre que lui projette son partenaire
tend 4 augmenter sa surface foliaire sans pour autant augmenter le poids de ses or-
ganes dans une méme proportion. Ceci se manifeste par une déviation positive de la
surface spécifique, SF et/ou ST. Si SF augmente, la plante développe son aire assimi-
latrice «aux dépens» de la masse foliaire seulement. Lorsque ST s’accroit, les organes
aériens autres que les feuilles ou tous les organes aériens tendent 4 un étiolement
partiel.

(L’étiolement est une photomorphose apparaissant lorsque la quantité de lumiére ne suffit pas
a l’assimilation, la croissance ne pouvant avoir lieu qu’aux dépens des matériaux nourriciers de
réserve (graines, tubercules, rhizomes, base des tiges, racines). Les symptdmes en sont 1’élongation
trés forte des entre-nceuds et la teinte blanche ou jaunitre des organes aériens (absence de chloro-
phylle) (Guilliermond et Mangenot, 1960; Nultsch, 1968). Dans notre essai, il ne saurait étre
question d’étiolement au sens propre du terme, car on est en droit de penser que la quantité de
lumiére doit avoir été suffisante pour permettre une certaine photosynthese. Cependant, une cer-
taine élongation des tiges de méme qu’une certaine paleur des organes aériens ont été observées
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en particulier trés nettement pour A tr, R d et R tr. Ces symptémes ont été mis en évidence par
les déviations plastiques relatives positives de SF et/ou ST. Comme Jacquard (1968b), on parlera
d’étiolement partiel pour définir ce fait. Pour définir le fait opposé, a savoir une déviation plas-
tique relative négative, on utilisera, par homologie, le terme de luxuriance partielle. L’avantage
de ces deux expressions est de donner le sens dans lequel les assimilats sont répartis: soit directe-
ment utilisés dans la construction des tissus assimilateurs [étiolement partiel], soit contribuant a
I’emmagasinage de réserves [luxuriance partielle].

On ne saurait, sur la base des présents résultats, pousser ces quelques remarques plus avant,
car il n’est pas fait mention de la croissance racinaire. Or, il est connu que les racines jouent un
réle important dans la mise en réserve des assimilats et leur mobilisation).

La situation correspondante est I’avantage unilatéral. 11 est le plus fréquent aprés
I'indifférence et affecte particuliérement la renoncule et ’anthrisque. La proportion,
par rapport au total des situations, sont les suivantes (1966 et 1967 ensemble): «3 x »,
SF = 28 %; ST = 35%,; «6 X », SF = 359%,; ST = 21 %, L’étiolement partiel me-
suré a partir de la matiére séche foliaire est donc plus élevé dans le «6 x » et I’étiole-
ment partiel mesuré & partir de la matiére séche totale du «3 x » dépasse celui du
«6 X ». La proportion de feuilles, par rapport & la masse végétale aérienne récoltée,

est plus élevée dans le «6 X » que dans le «3 X » (tableau 10).

Tableau 10

Rendements totaux (1966 et 1967) de matiére séche foliaire (MSF), de matiére séche «reste» (MSR)
et leurs proportions respectives. Moyennes des 5 cultures de chaque espéce, en g par m?

«3IxX» KO X »
MSF MSR MSF MSR
abs. rel. abs. rel. abs. rel. abs. rel.
D 960 32 2070 68 1520 66 765 34
Tr 790 18 3560 82 1035 41 1520 59
A 170 12 1200 88 540 40 820 60
R

325 28 850 72 560 54 470 46

De plus, dans les parcelles récoltées trois fois par an, les plantes souffrent de ’'om-
brage dans I’intervalle entre deux coupes pendant une période environ double de celles
du «6 x »: ST est donc plus affecté dans le «3 X ».

La déviation de la surface spécifique (SF et/ou ST) est négative dans quelques cas.
En mélange, les feuilles d’une espéce, avantagées par leur position pour capter 1’éner-
gie solaire, produisent plus de matiére séche par unité de surface assimilatrice qu’en
pur. Cette réaction, qu’on appellera luxuriance partielle, se traduit par le dommage
unilatéral, rencontré surtout chez le tréfle fauché six fois.

Les effets d’opposition (2 cas) et les avantages mutuels (3 cas) sont rares, ce qui ne
permet pas de les rattacher a une rencontre particuliére dans I'un ou ’autre des ré-
gimes de coupe, soit a SF, soit 4 ST.

Les modifications de la surface spécifique en rapport avec les variations du climat
lumineux régnant a I'intérieur du couvert végétal ont été mises en évidence par Black-
man et Wilson (1951 a, 1951 b et 1954).

Lorsqu’il se manifeste sur la surface spécifique, I’effet de substitution se traduit par
une modification soit de SF, soit de ST, soit de SF et ST ensemble. Les grandeurs SF
et ST se distinguent par leur dénominateur; dans la premiére, seule la matiére séche
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foliaire (MSF) intervient; le dénominateur de ST comporte en plus la matiére seche
«reste» (MSR). Une étude sur les rapports de variation de MSF et de MSR en rela-
tion avec les modifications de SF et/ou ST montre ce qui suit (tableau 11 tiré du
tableau 20 et fig. 7): dans la plupart des cas, appelés «concordants» dans le tableau
11, la déviation de SF est positive lorsque MSF est réduite «au profit» de MSR, et
négative lorsque MSF est accrue «aux dépens» de MSR. Un rapport de variation
inverse entre MSF et MSR entraine les modifications de ST ou de SF et ST ensemble.

Les assimilats ne sont donc pas toujours répartis également a I'intérieur des organes
aériens de la plante. Lorsque MSF et MSR sont déviés positivement, soit la luxuriance
partielle du «reste» dépasse légérement celle des feuilles (fig. 7a), soit la luxuriance
partielle des feuilles est légérement plus forte que celle du «reste» (fig. 7b). Lorsque
MSF et MSR sont déviés négativement, soit I’étiolement partiel du «reste» est in-
férieur a celui des feuilles (fig. 7e), soit 1’étiolement partiel des feuilles est plus faible
que celui du «reste» (fig. 7f). Enfin une déviation positive du «reste» et une déviation

+ X

Figure 7

Représentation schématique des rapports de variation de la matiére séche foliaire (MSF), de la
matiére séche «reste» (MSR) et leurs relations avec les modifications de la surface spécifique SF
et ST

Abscisse: iso-rencontre (I-R) et hétéro-rencontre (H-R)
Ordonnée: déviation de la matiére séche foliaire (ligne continue)
déviation de la matiére séche «reste» (ligne pointillée)

[ SF + SF —
a, ¢ et e: MSF<MSR ST — b, d et f: MSF>MSR ST +
l SF et ST — SF et ST +
MSF<<MSR = réduction de MSF «au profit» de MSR
MSF>MSR = accroissement de MSF «aux dépens» de MSR
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négative des feuilles conduit a la luxuriance partielle du «reste» et a 1’étiolement par-
tiel des feuilles (fig. 7¢), et I'inverse est représenté par la figure 7d.

Cette distribution différenciée des assimilats dans les organes aériens selon les mo-
difications de SF, de ST ou de SF et ST ensemble, montre que la plante dispose d’un
certain pouvoir tampon lui assurant des chances meilleures de survie. Ce pouvoir ne
dépasse pourtant pas certaines limites, car lorsque SF et ST sont déviés ensemble
(«3 X »: 4 exemples en 1966 et 1 en 1967; «6 x »: 11 exemples en 1966 et 13 en 1967),
ils le sont toujours dans le méme sens. On ne rencontre aucun élément d’association
pour lequel SF est dévié positivement et ST négativement, ou I’inverse. De pareils cas
semblent d’ailleurs théoriques: physiologiquement, on a de la peine 4 se représenter
une plante dont les feuilles tendent 4 un fort étiolenent partiel et les autres organes
aériens, a une luxuriance partielle prononcée, ou vice versa.

Tableau 11

Modifications de SF et de ST et rapport de variation de MSF et MSR

Réduction de MSF au profit de MSR = MSF<MSR
Accroissement de MSF aux dépens de MSR = MSF>MSR

Modifications de Rég. de Nombre de cas
SF ST coupe total «concordants» «non concordants»
S o 0 «3Ix» 6 4 MSF<<MSR 2 MSF>MSR
«6 X » 13 8 MSF<<MSR 5 MSF>MSR
1 MSF=MSR
0 5 «3IxX» 8 6 MSF>MSR { 1 MSF<MSR
«6 X » 12 10 MSF>MSR 2 MSF<MSR
+ - «3 X » 5 4 MSF>MSR 1 MSF<<MSR
«b X » 19 15 MSF=MSR 4 MSF<<MSR
—_— 0 «3I X » 1 1 MSF>MSR —
«6 X » 2 1 MSF>MSR 1" MSF<<MSR
0 —_ «3 X » 3 3 MSF<MSR —_
«6 X » 2 2 MSF<<MSR —
— — «3Ix» 0 — —
«6 X » 5 5 MSF<<MSR —

3.3.4 Hauteur des plantes

La forme de croissance, schématisée a la figure 8, est trés différente d’une espece a
I'autre:

Le dactyle développe une touffe compacte et puissante de talles dont les feuilles
selon leur longueur, sont plus ou moins recourbées, mais arrivant 3 percer le coussin
foliaire. La quantité de lumiére dont jouit cette espéce est donc suffisante au maintien
de la majorité de ses individus dans la plupart des associations binaires.

La luxuriance de la variété de #réfle utilisée est bien connue, surtout dans les deux
a trois premiéres années qui suivent sa mise en place (Nuesch, 1960; Badoux et al.,
1967). Cette espece forme un entrelacs serré de tiges feuillues et floriféres, au travers
duquel les autres espéces ont peine & pénétrer. Pour Uanthrisque, il est nécessaire de
distinguer la phase reproductive de la phase végétative. Dans la premiére, la strate
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foliaire est plus épaisse et moins dense que dans la seconde. Les hampes florales, en
se développant, entrainent avec elles plusieurs feuilles dans les étages supérieurs du
tapis végétal. En période végétative, la rosette de feuilles se concentre au voisinage du
sol.

La renoncule se caractérise par le port horizontal de ses feuilles; elles s’étagent
plus ou moins et forment une surface d’autant plus fermée que le nombre d’étages
est petit.

Les caractéres variables de la dent-de-lion sont
le port de la rosette, le nombre de feuilles et la longueur et la largeur des feuilles.

Le schéma de la figure 8, ou les rapports de dimensions sont approximativement
respectés, fait ressortir les différences d’allure d’une espéce a 'autre pour les deux
régimes d’exploitation:

— strate foliaire plus étagée dans le «3 X »; donc port plus touffu et tapis végétal
plus preés du sol dans le «6 X »;
— feuilles plus grandes dans le «3 X ».

Une mesure de la forme de croissance est donnée par la hauteur des plantes. Les
résultats de chaque espéce en culture pure pour les deux régimes de coupe figurent
dans le tableau 12.

Tableau 12

Hauteur des plantes en culture pure, en cm

«3 X » 1966 1967

1 2 3 1 2 3

98.6(*) 50.4 42.4 92.4(*) 41.1 26.5

Tr 70.6(*) 59.3 72.4 52.0(%) 56.1 41.0
A 103.6(*) 29.9 41.4 36.1 25.9 20.3
R 45.5 32.9 32.2 33.3 26.6 22.9
Ta 48.6 38.8 30.3 377 32.7 22.4
«6 X » 1966

1 2 3 4 5 6

31.9 42.6 35.1 30.6 33.6 12.9

Tr 34.8 36.8(*) 51.6 31.9 27.7 18.4
A 77.9(%) 18.3 52.3 22.3 30.8 10.6
R 25.4 18.7 19.1 20.1 20.8 7.8
Ta 36.2 32.1 34.9 25.6 28.9 10.3
«6 X » 1967 .

1 2 3 4 5 6
D 13.5 20.8 22.4 23.1 23.0 10.3
Tr 9.6 22.3(%) 24.4 45.1 27.7 14.4
A 21.1 16.8 18.6 16.4 18.8 7.9
R 13.6 11.3 17.9 15.9 20.5 6.2
Ta 15.9 21.9 20.8 24.5 252 7.7

(*) Les mesures marquées d’un astérisque indiquent la hauteur des inflorescences, les autres, la
hauteur de la strate foliaire (voir Chapitre 2.2.3, Hauteur des plantes, page 330).
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A part les grandes différences dues soit a la nature des espéces, soit aux régimes de
coupe, la hauteur des plantes s’avére assez stable, si I’on en juge par la proportion de
situations d’indifférence: «3 X », 71 %; «6 X », 54 %. La proportion est plus élevée
dans le «3 x » parce que les différences ayant pu survenir en début de repousse s’ame-
nuisent dans les 2 a 4 semaines qui précédent les récoltes. Dans le «6 x », les écarts
entre les hétéro-rencontres et les iso-rencontres correspondantes «n’ont pas le temps »
de s’amoindrir en ’espace des 4 & 6 semaines qui séparent deux coupes.

Toutes les déviations significatives de la hauteur sont données par leur signe dans
le tableau 20.

La reaction la plus fréquente, a part celle de I'indifférence, conduit a I’avantage
unilatéral. Ce qui distingue les proportions du «3 x » (13 %) et du «6 X » (27 %)
rejoint ce qui a été dit 4 propos des pourcentages d’indifférence. L’avantage unilatéral
s’explique par le fait qu’une espéce accompagnée d’un compétiteur plus élevé tend
a hausser son appareil assimilateur pour jouir d’une intensité lumineuse meilleure.
Dans une association binaire, cette réaction se reproduit généralement chez la méme
espece au cours du temps. Mais il peut y avoir retournement de situation : I’anthrisque,
lorsqu’il fleurit, n’est pas dévié alors que son partenaire I’est:
1r¢ coupe «6 X », 1966, Adet Atr =0;DaetTra = .

En période végétative, on trouve 'inverse:
Adet Atr = +;DaetTra = 0.

Le développement d’une espéce peut étre tel qu’il inhibe la croissance en hauteur
de son partenaire ; cependant, les cas de dommages unilatéraux ne sont pas nombreux:
«3 X » 1966, 7 cas; 1967, 1 cas. «6 x » 1966, 7 cas; 1967, 9 cas.

Les effets d’opposition sont rares:

Ata —;Taa -+:3° coupe «3 X » 1966
Da 4;Ad —: 1 coupe «6 X » 1967
Dr +;Rd —: 17 coupe «6 X » 1967
Tra +; Atr —: 17¢ coupe «6 X » 1967
Trta 4 ; Ta tr —: 17¢ coupe «6 X » 1967
Ar —;Ra +:3¢ coupe «6 X » 1966
Ata +;Taa —:2¢ coupe «6 X » 1966

Une situation a signaler, parce qu’elle est la seule dans toute ’analyse des dévia-
tions plastiques relatives, est celle des dommages mutuels dans I’association R Ta,
3¢ coupe «6 X » 1967.

On ne dénote aucun avantage mutuel pour la hauteur des plantes.

Dans le tableau 13, tiré du tableau 20, on a reporté le nombre de fois ou chaque
espece était déviée par son partenaire et ou elle le dévie.

Le dactyle, au contact de ses différents compétiteurs, augmente plus souvent sa
hauteur qu’il ne la diminue. Les influences qu’il ressent sont 4 peine plus nombreuses
que celles qu’il fait ressentir. Le tréfle est ’espéce la moins modifiée, mais celle qui
modifie le plus. Les trois autres espéces subissent plus de déviations qu’elles n’en font
subir; I’anthrisque en compte le plus, puis la dent-de-lion, enfin la renoncule. Les
tendances sont les suivantes: Plus les déviations positives ressenties sont nombreuses,
plus les négatives sont rares et de méme quant aux déviations que ces espéces occa-
sionnent a leurs partenaires.
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Tableau 13

Fréquences des modifications significatives positives et négatives dont chaque espéce est affectée
et que chaque espéce occasionne chez ses partenaires, pour le caractére hauteur des plantes-

Modifications positives subies Modifications négatives subies

«IX» «6 X » «3IX» «6 X »

D 3 11 1 0

Tr 0 7 0 1

A 2 10 2 7

R 0 7 4 4

Ta 4 3 1 12

Modifications positives occasionnées Modifications négatives occasionnées

«3I X » «6 X » «3I X » «b X »

d 3 3 2 5

tr 5 17 5 2

a 1 9 0 5

r 0 4 0 6

ta 0 5 1 6

Le tableau 20 révéle un certain nombre d’associations dont un des partenaires est
modifié pour la surface spécifique (SF et/ou ST) et pour la hauteur. On trouve des
exemples pour chaque combinaison de signes (tableaul4). De tels cumuls ne surprennent
pas et leur interprétation découle de ce qui a été dit & propos des déformations de
chaque caractére séparément.

Tableau 14

Fréquences des déviations cumulées de la surface spécifique (SF et/ou ST) et de la hauteur des
plantes pour les deux régimes de coupe (1966 et 1967 sont pris ensemble)

Déviations
SF et/ou ST IT| Fi I":I I':'I
Hauteur _i - i 1=l
Fréquence «3x» 3 6 1 0
Fréquence «6 x » 12 3 1 1

L’hypothése la plus vraisemblable expliquant les modifications des caractéres tels
que la surface spécifique, I'indice foliaire et la hauteur des plantes est la compétition
pour la lumiére. Plusieurs auteurs I’ont vérifié (voir la bibliographie citée par Donald,
1963 ; et Winiger, 1968).
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3.3.5 Liens entre les déviations de quelques caractéres

Considérons les quatre caractéres

— matiére séche totale MST
— surface spécifique SF et ST et
— indice foliaire IF,

‘dont les déviations peuvent étre positives, nulles ou négatives.

(Cette étude s’applique au dactyle; au tréfle, & Ianthrisque et a la renoncule. Pour la dent-de-
lion, I’'analyse se trouve simplifiée, puisqu’on a renoncé a calculer SF [voir Chapitre 2.2.3 Mesures:
genre et technique; Surface foliaire, matiére séche, page 331].)

Le nombre d’arrangements de 3 éléments 4 a4 4 avec répétitions est donné par la
formule n*, ol n égale le nombre d’é1éments pouvant figurer jusqu’a k fois, soit 3% = 81.
De ces 81 arrangements, un certain nombre est a retrancher parce qu’ils impliquent
une contradiction biologique. Ainsi ceux qui comportent simultanément:

MST + et IF —
MST — et IF +
SF + et ST —
SF —etST +

ont déja été mentionnés; il y en a 32. De plus, on remarque que ST n’est autre que
le quotient de IF par MST. Il faut donc que dans ’expression ST = IF/MST, les
déviations de ces trois paramétres obéissent a la régle algébrique des signes, en I’oc-
currence:

A MST ST

e i - si (IF +) > (MST +)
+ + 0 si (IF +) = (MST +)
4= -+ S si (IF +) << (MST +)
+ 0 +
0 -+ — > = déviation de IF relativement plus grande que celle de
0 0 0 MBT
< = déviation de IF relativement plus petite que celle de
= 0 e MST
0 e +
e — — si (IF —) > (MST —)
— == 0 si (IF —) = (MST —)
- — - si (IF —) < (MST —)

Une étude de signes appliquée a I’indice foliaire, a la matiére séche foliaire (MSF)
et & SF dans I’expression SF = IF/MSF, conduit aux mémes arrangements. Lorsqu’on
les combine & ceux de la premiére étude de signes, on obtient en tout 19 arrangements
répondant aux conditions fixées. Sur ces 19, 14 sont rencontrés dans notre essai,
Dans les 81 — 32 — 19 = 30 possibilités restantes, on en trouve 13 (tableaux 15 et
20). Celles-ci sont représentées par 17 cas dans le «3 x », soit 18 %, et par 33 cas ou
17 % dans le «6 x ». La présence de ces «exceptions» assez nombreuses est due 4 la
meéthode de tester statistiquement les différences entre les éléments des hétéro-ren-
contres et ceux des iso-rencontres correspondantes: ce test est trop puissant, il éli-
mine des tendances bien marquées. Un exemple, A r, premiére coupe «6 X » 1967,
24¢ arrangement du tableau 15, est illustré par les résultats du tableau 16.
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Arrangements rencontrés et fréquences d’incidence pour les deux régimes de coupe

Tableau 15

Arrangements répondant

Arrangements ne répondant

aux conditions Fréquences pas aux conditions Fréquences
Ne MSTSEF ST IF «3Xx» «6xX» Ne MSTSF ST IF «3X» «6X»
1 g o LA = 1 1 20 0 0 5 11
2 A= s D + 4
N e 4 H Wy 4
22 0 4 R0 3 3
4 A 0 0 + 39 62
23 0 0 + 2 3
5 s R TR 2 '
6 + — 0 + 1 1 24 + 0 0 1
7 + 0 — +
25 + 0 1 2
8 0 S TR R ©
26 0 . 3
9 + — — 0 3
27 + + 1
10 0 0 0 0 11 38
1 28 — 0 0 1
Q0 e e s
1 29 + 0 0 2
12 s B AL | 1 2
30 0 + 0 2 1
13 —_ = = = 31 0 0 0 2 1
14 —_ — 0 —
15 — 0 — — 3 32 o — 0 2
16 — 0 0 — 14 24
17 — 4+ 4+ — 14
18 i 0 — 3 Total intermédiaire 17 33
19 — 0 +  — 1
Total 96 192
Total intermédiaire 79 159
Tableau 16

Modifications plastiques absolues (m’) et relatives (m) de la matiére séche totale (MST), de la
surface spécifique (SF et ST) et de I'indice foliaire IF et signification du test t

Mesures

2

m m
MST 269.8 +75.6 * +0.39

SF 220.6 +21.1 * +0.10 *
ST 50.6 — 0.9 NS — 0.02 NS
IF 1.34 + 0.33 NS +0.33 NS
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La modification plastique relative de IF mesurée sur A r, bien qu’appréciable
(4 33 9), n’est pas significative; il faudrait qu’elle dépasse au moins de 0,53 m?, soit
+ 539, I'IF de A a. Si cette déviation était significative, ce cas se rangerait sous le
deuxiéme arrangement du tableau 15.

L’analyse statistique servant a définir la nature des situations & un seuil de proba-
bilité fixé, est valable dans environ quatre cinquiémes des cas étudiés au cours des
Chapitres 3.3.1 a 3.3.4. La nature des situations restantes pourrait étre redéfinie &
partir de la regle algébrique des signes.

Les trois arrangements les plus fréquents sont ceux ou aucun des caractéres n’est
dévié et ol la matiére séche totale et I’indice foliaire sont modifiés dans le méme sens
(arrangements 10, 4 et 16 du tableau 15).

Les proportions relativement faibles de I'arrangement «0000» («3 X », 11 %;
«6 X », 20 %) montrent que I’effet de substitution est mis en évidence dans la plupart
des cas sur au moins un des 4 caractéres étudiés dans ce chapitre; on rencontre cet
arrangement principalement dans les associations anthrisque-renoncule. La propor-
tion est plus forte dans le «6 X »: les plantes sont surtout et d’abord éprouvées par
I’intensité de la fauche, les effets de compétition se faisant moins sentir; dans le «3 X »,
c’est ’inverse qui se produit. Ceci explique aussi I’écart de fréquences entre les deux
rythmes d’exploitation pour ’arrangenemt « + 00 +»: «3 X », 41 %; «6 X », 32 %.

La fréquence de ce dernier n’est pas étonnante si ’on se référe aux nombres d’avan-
tages unilatéraux reportés dans les tableaux 7 et 9. Pour les plantes qui en sont affec-
tées, la concurrence interspécifique est plus faible que la concurrence intraspécifique.
Disposant d’une offre environnementale plus grande en hétéro-rencontre qu’en iso-
rencontre, elles fournissent un rendement plus élevé, déploient un indice foliaire su-
périeur, sans que I'intensité photosynthétique a I'unité de surface assimilatrice varie,
puisque la surface spécifique n’est pas déviée. (Cette déduction n’a qu’'une valeur
limitée puisqu’elle est basée sur les rendements de matiére séche des organes aériens

seulement.) Cet arrangement + 0 0 + se rencontre en majeure partie chez le dactyle
et le tréfle.

La dépression simultanée du rendement et de I’indice foliaire (— 00 —: «3 X »,
12 9%; «6 X », 10 %) est la manifestation d’actions biologiques inverses. Elle est un
attribut des partenaires du dactyle et du tréfle.

Les arrangements + — — 0, 4+ — — 4 et ’«exception» + — 0 0 signifient un
accroissement de 1’activité assimilatrice (luxuriance partielle), d’ou bénéfice de rende-
ment accompagné parfois d’une augmentation de I'indice foliaire. Le tréfle est seul
a manifester de telles modifications.

L’assimilation peut étre telle que ’étiolement partiel des plantes conduit a un sur-
plus de production lié a une surface foliaire mieux développée.. Les expressions en
sont les arrangements + + 0 4, + 0 4+ + et -+ + + +, se rencontrant le plus
souvent chez le dactyle et le tréfle. Cette aptitude a I’étiolement, liée a une augmen-
tation de la production, est exploitée chez les plantes de grande culture (Donald, 1963)
et est un «caractére favorable retenu par la sélection, au moins chez les especes sou-
mises & des conditions de vie en peuplement dense» (Jacquard, 1968 b).

L’étiolement partiel est cependant beaucoup plus souvent associé¢ & une chute de
rendement et de I'indice foliaire. Les partenaires du dactyle et du tréfle, en particulier
la renoncule, subissent les déformations combinées — + + 0, — +0—, — 0 ++ —
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et — + 4 —. Ces partenaires subissent la contrainte concurrenticlle de facon telle
qu’ils utilisent tous les assimilats disponibles a ’extension de I’appareil synthétisant.

L’arrangement qui mérite une attention particuliére est — 0 — —, parce qu’il se
retrouve dans trois associations de I’anthrisque lors de la deuxiéme coupe «3 X »
1967. Quartier et Fallet (1967/68) ont étudié le cycle évolutif saisonnier de cette espéce
sur des semis purs 4gés de deux ans, au cours de la période de végétation 1967. Ces
auteurs distinguent trois phases:

a) Développement des parties aériennes allant jusqu’a I’akéne constitué.

b) Maturation des akénes (dans le cas ou les plantes ne sont pas récoltées) et repos
végétatif, ‘

¢) Développement des plantes-filles issues par multiplication végétative de la souche
principale et accumulation de réserves pour la période de végétation suivante, les
plantes ne fleurissant qu’en deuxiéme année.

Le développement de I’anthrisque se caractérise donc par un cycle bisannuel.

Chaque récolte du «3 X » se place dans le temps 2 la fin d’une de ces phases. Les
résultats concernant la matiére séche produite corroborent les observations de ces
auteurs, la production la plus faible se mesurant lors de la deuxiéme coupe (tableau 17).

Tableau 17

Production moyenne de I’anthrisque pour les cing cultures A a, A d, A tr, A r et A ta. Récolte
de matiére séche totale de chaque coupe en g/m?

“«I X » 1 2 3
1966 755 45 80
1967 360 55 75

En association, tout se passe comme si le dactyle, la renoncule et la dent-de-lion
favorisaient la phase de repos végétatif de I’anthrisque. La déviation négative de la
surface spécifique (ST) le confirme car, sous I’effet de la pression concurrentielle, si
la plante augmentait sa surface synthétisante au moyen des assimilats disponibles, son
activité biologique serait en condition de stress. Conséquemment, cette phase de repos
conduit & une chute de la production totale, mais spécialement de la masse foliaire,
et a une diminution de I'indice foliaire. Le tréfle n’a pas induit de réaction significa-
tive chez I’anthrisque.

En 1966, les conditions de développement de I’anthrisque sont différentes, car bien
que I’évolution des rendements soit semblable 2 celle de 1967, une grande partie des
individus ont péri dans les cinq associations entre la premiére et la deuxiéme coupe
1966. 11 y a Ia un phémomeéne d’auto-éclaircissage qui sera présenté dans le chapitre
concernant la densité de peuplement (Chapitre 3.4.1). Quant au régime de six coupes
annuelles, il brise le rythme normal de développement de I’anthrisque, en ce sens que
les coupes impaires I'empéchent d’atteindre la fin de chaque phase. Il s’ensuit que
cette espéce est constamment en intense activité, plus pour contrecarrer la pression

due 2 la fréquence de la fauche que la contrainte concurrentielle, bien que celle-ci soit
aussi ressentie.
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Tableau 18

Arrangements rencontrés et fréquences d’incidence chez la dent-de-lion pour les deux régimes de

coupe

Arrangements répondant Arrangements ne répondant

aux conditions Fréquences pas aux conditions Fréquences

Ne MST ST IF WBX» K6X» Mo MST 81 iR «3IX» «BX»
o R i i 2 1 el 0 0 1
2 + 0 + 1 ‘13 0 + 0 5 2
3 + D - 14 0 0 b 1 1
4 0 i n 15 —— 0 0 2 3
5 + o 0 Total intermédiaire 8 7
6 0 0 0 12 41
T 0 =4 —
8 -— + 0
9 o i ¥

10 — 0 —

11 e -+ — 1

Total intermédiaire 16 41 Total 24 48~

Pour la dent-de-lion, les 11 arrangements possibles entre -+, 0 et — de MST, ST et
IF obéissant a la régle algébrique des signes, ont été présentés au début de ce chapitre
(p.357). Les fréquences des arrangements qui ne répondent pas aux conditions (tableau
18), sont pour le «3 X » passablement plus élevées que dans 1’analyse des résultats
concernant les autres espéces; par contre, elles sont nettement plus faibles pour le
«6x », L’arrangement «000» est le plus fréquent; il provient surtout de 1’asso-
ciation de la dent-de-lion avec I’anthrisque ou avec la renoncule.

De fagon schématique, on peut classer les arrangements du plus bénéfique au plus
désavantageux; les espéces qui, en hétéro-rencontre, sont le plus souvent affectées de
telle ou telle déviation cumulée, figure a droite du classement (tableau 19).

Tableau 19

Classement schématique des arrangements de déviations. L’arrangement le plus bénéfique figure en
téte du tableau, le plus désavantageux, a la fin; en regard de chaque arrangement, on a reporte
les espéces qui en sont le plus fréquemment affectées

MST SF etfou ST IF Espéces en tant qu’élément d’association
+ R 4 le tréfle

i i + ‘

3 0 i le dactyle et le trefle

es associations entre I’anthrisque,

|
la renoncule et la dent-de-lion

les partenaires du dactyle et du tréfle

o
<
(=]
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Le tableau 20 présente par leur signe les arrangements de modifications plastiques
relatives de la matiére séche totale, de la surface spécifique (SF et/ou ST) et de I'indice
foliaire, pour autant qu’ils ne soient pas du type «0 00 0», « - 00 - »et «— 00 —».
(Rappel: Les déviations de la matiére séche totale et de I'indice foliaire font I’objet
des Chapitres 3.3.1 et 3.3.2.) Pour juger du rapport de variation de la matiére séche
foliaire 4 la matiére séche «reste», on a reporté les déviations de ces deux caractéres
en donnant leur signe et leur ampleur. Enfin, toutes les modifications significatives de
la hauteur des plantes figurent dans ce tableau 20. Les résultats sont classés par
régime de coupe, par élément d’association et par récolte.

Tableau 20
Modifications plastiques relatives de quelques caractéres

MST = matiére séche totale + modifications positives significatives

MSF = matiére séche foliaire 0 modifications nulles

MSR = matiére séche «reste» — modifications négatives significatives

SF = surface spécifique/MSF

ST = surface spécifique/MST

IF = indice foliaire

H = hauteur des plantes

Régime «3 coupes annuelles»

Elément

d’association Coupe Année MST MSF MSR SF ST IF H

D tr 2 66 — —0.42  —0.51 + + — —
3 66 +
2 67 : -
3 67 0 +0.14 +0.20 0 + 0 +

Da 1 66 0 +0.46 +0.25 0 0 + 0

Dr 1 66 + +1.20 +0.90 + + =+ 0

D ta 3 66 -+ +0.29 +0.25 0 0 + 0

Trd 3 66 + +0.51 +0.78 0 0 0 0
3 67 -+ +0.62 +0.85 0 0 0 0

Tra 1 66 0 -+0.30 +0.04 0 0 =t 0
3 66 - +1.26 +1.35 ] 0 0 o

Trta 1 66 -+ +0.73 +0.28 - 0 + 0
3 66 + +0.73 +0.56 0 0 0 0

Ad 1 66 — —0.10 —0.50 0 =+ 0 —
2 66 +
1 67 — —0.53 —9.60 0 0 0 0
2 67 == —0.73  —0.65 0 — — 0
3 67 0 —0.53 —0.64 -+ -+ 0 0

Atr 2 66 —_ —0.88 —0.76 + 0 — 0
3 66 — —0.56 —0.64 0 4+ = 0
1 67 — —0.55 —0.71 0 0 0 0
3 67 0 +0.16 +0.03 0 + 0 -

Ar 2 67 — —0.65 —0.55 0 — — 0
3 67 0 —0.48 —0.60 0 + 0 0

Ata 3 66 —
2 67 — —0.61 —0.42 0 — — 0

Rd 1 66 —
3 66 — —0.51 —0.81 -+ + 0
1 67 — —0.53 —0.64 0 + e 0
3 67 — —0.46 —0.71 0 + 0 0
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Tableau 20. Suite

Elément
d’association Coupe Année MST MSF MSR SF ST IF H
R tr 1 66 —_ —0.78 —0.74 + 0 = o=t
2 66 — —0.97 —0.98 0 + o s
3 66 -— —0.95 —0.98 + S —— 0
1 67 — —0.58 —0.66 4 0 — —
2 67 — —0.66 —0.57 + 0 . 0
3 67 — —0.49 —0.46 + 0 0 0
R ta 3 66 — —0.10 —0.52 + 0 0 0
Tad 1 66 — 0 0 0
2 66 0 + 0 0
3 66 0 0 0 TS
1 67 +
2 67 0 + 0 0
3 67 0 + 0 0
Ta tr 1 66 — 0 0 0
2 66 s + — —_—
3 66 0 -+ 0 +
Taa 1 66 0 + 0 0
2 66 + + -+ 0
3 66 +
Tar 1 66 0 0 -+ 0
3 66 = 0 + 0
3 67 e + =+ 0
Régime «6 coupes annuelles»
Elément
d’association Coupe Année MST MSF MSR SF ST IF
Dtr 1 66
3 66
4 66
6 66
2 67 0 +0.57 +0.49 0 0 +
5 67
6 67 -+ -0.80 —0.20 0 + +
Da 1 66
1 67 + +0.85 +0.38 + 0 H=
2 67 0 +0.78 +0.17 0 0 +
6 67 + +0.37 +0.41 0 4 +
D 1 66 -
6 66 + +0.93 —0.15 0 -+ +
1 67
3 67
4 67 4+ +1.70 +1.36 — 0 +
6 67 -+ +0.97 +4+0.18 0 + +
Dta 1 66 !
5 67 -+ -+0.35 +0.53 0 0 0
6 67 0 +0.26 —0.20 0 + 0
Trd 3 66 + +0.52 +0.60 — 0 0
4 66 + +0.32 +0.53 0 0 0
5 66 0 +0.32 +0.48 0 — 0
5 67 + +0.80 +1.22 —— — +
Tra 1 66

Locococcotocottotcott+ot+ot+++4+ | T
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Tableau 20. Suite

364

Elément
d’association Coupe Année MST MSF MSR SF ST IF H
Tra 2 66 + +0.30 4039 0 0 0 0
4 66 + +0.46 +0.71 + 0 + 0
6 66 0 +0.38 —0.03 0 -+ 0 +
1 67 0 -+0.53 +0.45 - + 0 +
3 67 0 +0.78 +0.62 0 0 + 0
5 67 + +0.52 +0.80 — —_ 0 o
Tt 2 66 —
6 66 0 +0.63 +0.10 0 o + +
1 67 -+ +1.59 +0.83 0 + + 0
b 67 + +0.49 +0.88 — — 0 0
Trta 1 66 -+ +0.58 +0.70 — — s 0
3 66 + +0.52 +0.56 0 0 0 0
4 66 -+ +0.39 -+0.59 0 0 0 0
6 66 0 -++0.59 +0.16 0 + + -+
1 67 +
3 67 + +1.13 +0.92 o + o 0
4 67 + +0.84 +0.79 0 0 0 0
5 67 - +0.53 +1.31 — — 0 0
Ad 2 66 4
6 66 — —0.65 —0.74 0 + — 0
1 67 —
2 67 0 —0.21 —0.16 0 + 0 -+
3 67 0 —0.20 —0.54 = 0 0 +
Atr 2 66 o
3 66 +
4 66 -+
1 67 - +0.26 +0.41 0 0 0 —
2 67 0 +0.29 +0.14 + + 0 +
4 67 + +0.30 —0.77 0 0 0 +
6 67 -+ +0.23 +0.63 + 0 + +
Ar 1 66 -+ +0.36 +0.40 0 0 0 0
2 66 0 +0.07 +0.55 0 — 0 0
3 66 —
1 67 -+ —+0.19 +0.46 + 0 0 0
Ata 1 66 -+ +0.24 +0.28 0 0 0 0
2 66 - %l
5 66 —
6 66 —
1 67 — —0.19 —0.55 0 + 0 —
3 67 0 —0.33 —0.06 + 0 0 0
4 67 —— —0.46 —0.40 0 0 0 0
6 67 —_—
Rd 2 66 — —0.51 —0.53 -+ + —_— 0
3 66 — —0.78 —0.75 - 0 — 0
4 66 — —0.70 —0.72 —+ - — 0
5 66 — —0.75 —0.70 -+ + — 0
6 66 — —0.84 —0.82 + 4 — 0
1 67 —
2 67 — —049 —0.50  + + — +
3 67 — —0.64 —0.67 o 0 e 0
4 67 — —0.67 —0.71 — + — 0
5 67 —_— —0.73 —0.73 -+ + — 0
6 67 — —0.61 —0.56 + - — 0
Rtr 1 66 — —0.28 —0.43 + + 0 0



Tableau 20. Suite et fin

Elément :
d’association Année MST MSF MSR IF
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Rtr 66 — —0.32 —0.53
66 — —0.69  —0.75
66 —0.51 —0.72
66 —0.52 —0.70
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66
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3.4 Densité de peuplement
3.4.1 Evolution des effectifs

Une des réponses de la plante a la pression concurrentielle esi de modifier certains
de ses caractéres. Ces modifications ne peuvent cependant pas dépasser un certain
seuil au-dela duquel la vie de I'individu est compromise. Si la compétition est trop
sévére au sein d’une communauté, c’est-a-dire si les exigences des plantes dépassent
I'offre environnementale, un certain nombre d’entre elles périssent: la phase d’élimi-
nation succéde a la phase d’adaptation (Demarly et al., 1964). Il en résulte une mini-
malisation des effets dépressifs de la compétition. La densité de peuplement de départ
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joue un role important dans les phénoménes d’extermination, et ceux-ci s’atténuent
au fur et a mesure que la communauté tend vers un équilibre, du moins en I’absence
de sénescence (Harper, 1967; Jacquard, 1968 b; Tadmor et al., 1968; Daget, 1970;
Daget et Poissonet, 1970).

L’¢volution des effectifs pour les espéces en culture pure sera d’abord présentée; ensuite, on
examinera I'influence du partenaire sur la diminution des peuplements des espéces en combinaison

binaire. Rappelons que les effectifs de départ (automne 1965) sont de 32 plantes par élément
d’association, soit une densité de 156 individus par m? de sol.

Evolution des effectifs monospécifiques

Chaque espéce se distingue par une évolution propre de la densité de peuplement
(fig. 9).

24 D
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24 _\_\‘__‘
Ta
1 2 3 1 2 3 ‘Ill;z 3 4 5 -] 1 2 3 4 5 6
1966 1967 1966 1967
3x 6x
Figure 9

Evolution des peuplements en culture pure. Ordonnée: nombre de plantes par demi-parcelle.
Abscisse: temps, donné par la succession des récoltes. D Dactylis glomerata. Tr Trifolium pra-
tense. A Anthriscus silvestris. R Ranunculus frieseanus. Ta Taraxacum palustre
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La diminution des effectifs du dactyle est moyenne par rapport a celle des autres
espéces et est relativement continue. La disparition des plantes dans le «3 X » s’amorce
plus tot et est de ce fait un peu plus forte que dans le «6 X ». En raison de la longue
période qui sépare deux coupes du régime «extensif», I'individu se nuit a Iui-méme
par la masse végétale aérienne produite, en ce sens qu’elle jaunit, se desseche, pourrit
3 la base de la plante. Si la pourriture est telle que les nouvelles talles en sont atteintes,
la plante dépérit a plus ou moins bréve échéance.

Ce méme processus a été observé dans les parcelles de #réfle fauchées trois fois par
an. C’est pourquoi la disparition des plantes de cette espéce est si grave en 1966 et
diminue en 1967, a partir du moment ou le climat lumineux s’améliore au travers de
la strate végétale. Par contre dans le «6 X », ¢’est I’épuisement des plantes qui entraine
la chute de la densité. Preuve en est le moment ol elle devient abrupte: entre la cin-
quiéme et la sixiéme coupe 1966. De plus, la sénescence du tréfle violet est bien
connue; elle apparait en condition normale d’exploitation a partir de la fin de la
troisiéme ou a partir de la quatriéme année (Niiesch, 1960; Nosberger, 1964); il est
probable que le vieillissement de cette espéce dans les conditions de I’essai se soit
manifesté plus tot. '

~ Chez I’anthrisque, on observe une réduction brusque du nombre d’individus aprés

la phase reproductive de 1966 dans le «3 x » et dans le «6 X ». La seule interpré-
tation paraissant plausible est que les exigences de cette espéce vis-a-vis du milieu sont
telles qu’elle ne peut vivre en peuplement dense (156 plantes/m?): Un auto-éclair-
cissage s’ensuit qui abaisse la compétition intraspécifique. Pour les conditions de
I’essai, la densité optimale moyenne de toutes les cultures («3 X » et «6 X ») se situe
aux environs de 25 4 35 plantes au m?, se maintenant sensiblement jusqu’en fin d’ex-
périmentation. La disposition relativement réguliére des individus subsistant sur les
parcelles confirme cette interprétation. Dans le «6 X », les plantes restantes sont plus
nombreuses que dans le «3 x »: la fréquence élevée de coupe a pour effet de restreindre
la grandeur des individus, leur influence réciproque conduit & une extermination
moindre.

Le nombre de plantes de renoncule ne faiblit que trés peu et le parallélisme des
courbes des deux régimes de coupe est a souligner. Notons qu’il est assez difficile de
dénombrer cette espéce en culture pure, particuliérement en deuxiéme année d’ex-
périmentation: en 1967, il est plus facile de compter les plantes manquantes, car dans
I’entrelacs serré de rhizomes, les «trous» attirent I’attention.

La dent-de-lion récoltée trois fois par an ne subit pratiquement pas de réduction
de peuplement. Dans le «6 X », les phénoménes d’épuisement s’observent comme
pour le tréfle, mais sont beaucoup moins intenses.

En considérant la figure 9, on remarque que pour la renoncule, ’anthrisque (apres
la phase reproductive de 1966) et dans une certaine mesure la dent-de-lion et le
dactyle, les effectifs se stabilisent sensiblement. On sait en outre que ces especes pos-
sédent un pouvoir de multiplication végétative assez élevé. En raison de cette aptitude,
on peut se demander si les indivdus de fin 1967 sont les mémes que ceux qui ont €té
plantés en 1965, mais il n’en reste pas moins que les especes ayant la faculte de se
rajeunir par voie végétative, tendent 4 atteindre un niveau plancher de densité dont
I’'asymptote est non nulle. 11 semble qu’il en soit autrement pour le trefle.
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Evolution des effectifs lorsque es espéces sont en combinaison binaire

L’influence du partenaire sur la diminution des peuplements de chaque élément
en association binaire est simple a caractériser pour le régime de trois coupes annuelles.
D’une part, le tréfle en tant qu’espéce accompagnatrice a un effet dépressif sur ses
partenaires respectifs; d’autre part, le nombre d’individus de cette espéce s’affaiblit
moins dans les mélanges que dans les cultures pures. Les résultats sont présentés dans
les tableaux 21a et b.

La déviation négative des effectifs dactyle, anthrisque, renoncule et dent-de-lion
s’accroit jusqu’a la premiére coupe 1967, se stabilise a partir de la deuxiéme, diminue
méme pour les deux premiéres espéces lors de la derniére coupe. L’influence dépressive
du tréfle peut étre rangée par ordre décroissant comme suit;

R>A>D>Ta
L’effet positif des partenaires sur le tréfle tend aussi 4 se stabiliser, mais de fagon
moins nette et 4 partir de la deuxiéme coupe 1967 seulement. La réduction des pertes
d’individus subies par le tréfle dues aux différents partenaires donne lieu a la série
suivante, par ordre décroissant:
d>a>r> @

Quelques résultats, bien qu’élevés, ne sont pas significatifs; La variabilité entre
blocs en est la cause, surtout pour I’élément Tr ta.

Tableau 21a

Effet dépressif du tréfle sur I’évolution des peuplements de dactyle, anthrisque, renoncule et dent-
de-lion, respectivement

(*) Les résultats sont exprimés'en valeur relative, les cultures pures de chaque espéce valant 100.
Les signes entre parenthéses indiquent la signification du test t, construit a partir de I’analyse de
variance exposée au Chapitre 3.2.1.

Année Coupe D tr Atr R tr Tatr
1966 1 — T (**%) — 1 (NS) —13 (***) — 30
2 _12 (**) _49 (*) __39 (***) st 9 (***)
3 _23 (***) _49 (*) __50 (***) _21 (***)
1967 1 —25 (*¥*¥) —53 (*%) —57 (**%) —21 (***)
) —28 (*¥*#) ~ 55 (*"®) —64 (**¥) —23 (***)
3 =21 (%) —49 (%) —65 (**¥) 26 (*¥%)
Tableau 21b

Effet bénéfique des espéces dactyle, anthrisque, renoncule et dent-de-lion, respectivement, sur la
diminution des peuplements de tréfle

Année Coupe Trd Tra Trr Tr ta

1966 1 4+ 5 (NS) + 4 (NS) + 3 (NS) + 2 (NS)
2 4+ 21 (*%) + 22 (*%) +20 (**) +18 (%)
3 + 74 (**%) + 79 (¥*¥) +61 (**) +51 (**)

1967 1 4108 (*%) + 95 (%) +71 (NS) +66 (NS)
2 +122 (¥*%) 4100 (**) +75 (¥%) +34 (NS)
3 +104 (**) + 96 (**) +88 (*%) +38 (NS)
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Le tableau 22, ou ’on a reporté le signe des écarts significatifs d’effectifs entre les
éléments des hétéro-rencontres et ceux des iso-rencontres correspondantes, permet
, de comparer les résultats du «3 X » 2 ceux du «6 X ».

Pour le régime de six coupes annuelles, les effectifs des différentes hétéro-rencontres
ne varient que treés peu en 1966, par rapport aux iso-rencontres correspondantes:
I'effet positif des partenaires du tréfle ne se marque sur cette espéce qu’a partir de la
troisiéme coupe; I'effet négatif du tréfle sur ses partenaires est significatif sur la renon-
cule seulement, et ceci jusqu’en fin d’expérimentation. En 1967 par contre, les effectifs
sont plus sensibles a ’effet de substitution; aux deux effets mentionnés s’ajoutent:

" 3x ", 1966 et 1967 " 6x", 1966 " bx W ARET

c g 80 & ¥ tel O la wia-r ta |8 ]d b n wiids
b fhed | | | |

1 +
oy = P + ok Gk
A : + :
R - . plglal
Ta i - + +
D - &

< Tr |F + F o+ : 4 + + + +
A - + +
R = - T L
Ta = -] + +
D = +

3 1 ol B + + F 3 + + + 3 + o e el
A ” +
R i o R o =
Ta = + +
D H + 4+

l B 1 + it - + + 4 + + + +
A 5 +
1T o o e =k &
Ta - +
D o l L B 5

2 | [3 + _+ > ¥ i =z Ed
A £ P
g R B o IR -3 &
Ta - + +
D l—l + + T I 1 ol

3 e |7 + + 6 + + + + & * * s
A +
ol (S o i 1 R o 2
Ta 5 + 4+

Tableau 22

Déviations significatives des effectifs des éléments en hétéro-rencontres par rapport 2 ceux des
iso-rencontres correspondantes. Les déviations non significatives ne sont pas mentionnées
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a) influence bénéfique
— de I’anthrisque et de la renoncule sur le dactyle et la dent-de-lion,

— du dactyle sur I’anthrisque;

b) influence défavorable
— du dactyle et de la dent-de-lion sur la renoncule.

3.4.2 Plasticité relative des cing espéces

Définition (sens biologique): La plasticite d’une espéce par rapport aux autres est
la faculté de s’adapter & un espace (= offre environnementale) plus ou moins grand.
Si une espéce peut, par multiplication de ses organes végétatifs, profiter totalement
d’un espace grandissant, ou se maintenir malgré la réduction de ces mémes organes
due au resserrement de Iespace, elle est dite plastique. L’unite biologique n’est plus
toujours I’individu, mais un ensemble d’organes végétatifs et la plasticité dépend de
la grandeur de cette unité: plus celle-ci est petite, c’est-a-dire moins celle-ci est exi-
geante vis-a-vis de I'offre environnementale pour se maintenir en vie, plus I'espéce
a laquelle appartient cette unité est plastique.

Donc plus les déviations plastiques des différents caractéres d’une espece sont
grandes et plus les déviations d’effectifs de cette méme espéce sont faibles, plus elle
est plastique, et I'unité biologique compétitive n’est plus forcément I'individu, mais
une partie de celui-ci, issue d’un point végétatif (multiplication végétative) (Demarly
et al., 1964).

Observations: Chez le dactyle, I'unité biologique est la talle. Plusieurs plantes se
sont maintenues en vie grace a une seule talle (élément D tr). Chez le #réfle, I'unité
biologique est au minimum deux a trois tiges foliaires. Lorsqu’une plante en comptait
moins, elle était vouée & plus ou moins bréve échéance a la pourriture ou au desséche-
ment. La rosette de feuilles (plante-mére ou plante-fille) represente I’'unité biologique
de I'anthrisque. Celle-ci nécessite un «espace» minimum assez grand pour son déve-
loppement. Si elle n’en dispose pas, ce développement est entrave et entraine la mort
des individus trop voisins (auto-éclaircissage). L’unité de la renoncule est le rhizome
avec son point végétatif. Tant que les reserves du rhizome ne sont pas épuisées,
’individu peut continuer de végéter. L’exemple le plus frappant est donné par I’asso-
ciation R Tr: en 1966, le rendement de la renoncule est trés faible, et sa présence se
remarquait surtout aprés la récolte, grice a la présence des rhizomes; en 1967, alors
que la «vigueur» du tréfle diminuait, la renoncule a pu reprendre petit a petit. Un
certain nombre de feuilles forme 1’unité biologique de la dent-de-lion, pas forcément
la rosette entiere. ~

Mesure de la plasticité d’une espéce par rapport aux autres: Cette mesure consiste & comparer
la variation de la matiére séche totale a I'unité de surface de sol (MS/m?) a celle de la matiere
seche totale par plante (MS/pl.). On pourrait étendre cette comparaison a d’autres caracteres, tels
la surface foliaire par unité de surface de sol (= indice foliaire) et la surface foliaire par individu,
par exemple.

s . 1 1
Variations relatives de MS/m?: u; = = Xijx/ =N Xijk)

Yiik)

s 4

1
Variations relatives de MS/pl.: v = =
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ol Xijw rendement de MS/m?

Yijk = rendement de MS/pl.
i indexe des espéces «producteurs»
= indexe des espéces «compétiteurs »
indexe des «blocs»
= nombre d’espéces
= nombre de «blocs»

I

=
I

Si vi—u;>>0, ’espéce i est dite plastique, car la variation relative de MS/pl. est plus forte que
celle de MS/mz.

Si vi—u; = 0, Pespéce i est dite «semi-plastigue», car la variation relative de MS/pl. est égale
a celle de MS/m?2.

Si vi—u;<<0, il y a «non-plasticité» de ’espéce i, car la variation relative de MS/pl. est plus
faible que celle de MS/m?2.

Il n’en peut étre autrement puisque la densité de peuplement (DP) influence les deux caractéres
MS/m? et MS/pl.:

A MS/m?

N MS/pl.

et que ces trois caractéres sont liés entre eux par I'expression:
MS/m?
MS/pl.

DP

DP =

Résultats: Les indices de plasticité relative, donnés par la différence v; — u;, figurent
dans le tableau 23.

D’apres la somme des écarts entre les indices de plasticité d’une récolte a I'autre
(1966 et 1967), on peut établir la série suivante, par ordre de plasticité décroissante:

D>Ta>R>A>Tr

Cette série est valable pour les deux régimes de coupe.

La plasticit¢ du dactyle augmente tout au long de I’expérimentation, bien qu’en
1967 cet accroissement se stabilise.

Le tréfle est I’espéce la moins plastique et sa non-plasticité s’accentue avec le temps.

L’anthrisque se montre d’abord non plastique; puis, & partir du milieu de la
deuxiéme année d’expérimentation, cette non-plasticité s’atténue, en particulier dans
le «6x ».

La renoncule passe de la semi-plasticité en 1966 a la plasticité en 1967.

La dent-de-lion est plastique et cette aptitude s’affermit au cours du temps.

L’aptitude de plasticité pour les espéces dactyle, dent-de-lion et renoncule est 1égére-
ment plus marquée dans le «3 X ». Pour I’anthrisque, la non-plasticité est nettement
plus forte dans le «3 X ». Pour le tréfle, c’est I'inverse, bien que la différence soit
moins grande que pour I’anthrisque.

3.5 Performances: leur variabilité et leurs relations

Les modifications, qu’elles affectent I’individu ou la population, varient selon ’es-
péce et la performance considérées et certaines performances sont liées entre elles
dans leur variation. D’abord, on montrera qu’elle est la variabilité de chaque carac-
tere pour chaque espéce, ensuite 4 quel agencement de caractéres on aboutit pour
chaque espéce. Il s’agit surtout d’examiner les tendances principales et de dégager,
par ce complément, une confirmation a ce qui a été dit dans les Chapitres 3.3 et 3.4.
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3.5.1 Variabilité

La variabilit¢ d’'un paramétre peut étre donnée par son coefficient de variation,
CV = s/x. Ce coefficient de variation est calculé pour chaque performance et chaque
espece:

Si ol: s; = variance de chaque espéce i, calculée selon ’analyse présentée au
LV s Chap. 3.2.1, pages 335 et 336
X AN g
X =gy ok Xk
avecx; = moyenne d’une des 9 performances mesurées
i = indexe des espéces «producteurs»
j = indexe des espéces «compétiteurs»
k = indexe des «blocs»
n = nombre d’espéces
r = nombre de «blocs»

Le calcul de CV n’a pas été effectué pour toutes les coupes; seules les deuxiémes
(1966 et 1967) du «3 X » et les troisiémes et quatriémes (1966 et 1967) du «6 X »
ont été prises en considération. Par ce choix, on évite les variaticns saisonniéres:
phase reproductive du printemps, croissance plus lente de ’automne. Les coefficients
de variations calculés sont reportés au tableau 24. :

Pour montrer I’évolution saisonniére de la variabilité, on se limite & une seule per-
formance, la matiére séche totale produite a I'unité de surface.

Tableau 24

Coefficients de variation classés par espéce et par performance
; Dactylis glomerata
Tr:  Trifolium pratense
: Anthriscus silvestris
R: Ranunculus frieseanus
Ta: Taraxacum palustre

La signification des abréviations des performances est donnée en pages 374 et 375.

Régime
Caractére de coupe Année Coupe D Tr A R Ta
MST/m? «3IxX» 1966 2 0.077 0.120 0.552 0.222 0.132
«3IX» 1967 2 0.192 0.323  0.403 0.464 0.175
«6 X » 1966 3 0.138 0.168 0.254 0.203 0.254
«6 X » 1966 4 0.167 0.180 0.235 0.229 0.184
«6 X » 1967 3 0.187 0.369 0.211 0.237 0.250
«6 X » 1967 4 0.180 0.267 0.298 0.177 0.191
MSF/m? «3IxX» 1966 2 0.089 0.160 0.493 0.199 —
«3IX» 1967 2 0.197 0.279 0.428 0.383 ——
«6 X » 1966 3 0.155 0.207 0.260 0.189 —
«6 X » 1966 4 0.180 0.197 0.177 0.233 e
«6 X » 1967 3 0.180 0.330 0.197 0.218 —
«6 X » 1967 4 0.178 0.290 0.302 0.242 —
MSR/m? «3IH» 1966 2 0.130 0.122 0.646 0.254 —
«3I X » 1967 2 0.215 0.340 0.403 0.556 —
«6 X » 1966 3 0.121 0.175 0.292 0.232 —_—
«6 X » 1966 4 0.188 0.192 0.475 0.259 —
«6 X » 1967 3 0.272 0.413 0.315 0.727 o
«6 X » 1967 & 0.253 0.300 0.323 0.163 —
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Tableau 24. Suite et fin

Régime

Caractére de coupe Année Coupe D Tr A R Ta

MST/pl. «3Ix» 1966 2 0.078 0.135 0.486 0.211 0.125
«3I X » 1967 2 0.194 0.471 0.822 0.583 0.163
«6 X » 1966 3 0.143 0.176 0.288 0.585 0.249
K6 X » 1966 4 0.173 0.166 0.386 0.226 0.184
«6 X » 1967 3 0.181 0.384 0.238 0.489 0.226
«6 X » 1967 4 0.172 0.207 0.274 0.163 0.231

DP «IX» 1966 2 0.052 0.079 0.289 0.113 0.019
«3 X » 1967 2 0.076 0.202 0.266 0.128 0.062
«6 X » 1966 3 0.011 0.052 0.216 0.035 0.028
«h X » 1966 4 0.012 0.051 0.218 0.032 0.026
«6 X » 1967 3 0.049 0.203 0.190 0.061 0.075
K6 X » 1967 4 0.053 0.163 0.193 0.067 0.071

SF «3Ix» 1966 2 0.105 0.102 0.111 0.089 —
«IxX» 1967 2 0.096 0.108 0.187 0.170 —
«6 X » 1966 3 0.115 0.054 0.092 0.099 S
K6 X » 1966 4 0.076 0.029 0.195 0.044 —
«6 X » 1967 3 0.051 0.065 0.088 0.059 —_
K6 X » 1967 4 0.052 0.073 0.148 0.105 —

ST «3IX» 1966 2 0.097 0.117 0.104 0.092 0.080
«3I X » 1967 2 0.099 0.220 0.154 0.325 0.176
«6 X » 1966 3 - 0.112 0.130 0.111 0.114 0.079
«6 X » 1966 4 0.084 0.096 0.170 0.075 0.106
«6 X » 1967 3 0.085 0.110 0.115 0.081 0.031
K6 X » 1967 4 0.055 0.187 0.122 0.115 0.053

IF «“3 X » 1966 2 0.100 0.177 0.521 0.242 0.107
«3IX» 1967 2 0.200 0.309 0.478 0.382 0.251
«6xX» 1966 3 0.130 0.219 0.301 0.225 0.232
K6 X » 1966 4 0.181 0.197 0.200 0.258 0.192
«6 X » 1967 3 0.185 0.295 0.229 0.232. 0.249
«O6X» 1967 4 0.160 0.330 0.265 0.254 0.222

H «3I X » 1966 2 0.053 0.068 0.118 0.106 0.089
«3 X » 1967 2 0.079 0.154 0.150 0.111 0.114
€O X » 1966 3 0.081 0.061 0.081 0.104 0.078
«6 X » 1966 4 0.073 0.102 0.124 0.137 0.076
€O X » 1967 3 0.086 0.129 0.064 0.096 0.083
«6 X » 1967 4 0.092 0.096  0.175 0.123 0.104

Especes
Pour les six caractéres:
Matiere seéche totale par unité de surface, MST/m?

Matiere séche foliaire par unité de surface, MSF/m?
Matiére séche «reste» par unité de surface, MSR/m?

Matiére séche totale par plante, MST/pl.
Indice foliaire, IF
Hauteur des plantes, H

on ¢tablit, par ordre de variabilité décroissante, le classement suivant:
anthrisque > renoncule > tréfle > dent-de-lion > dactyle.
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La variabilité de la
Densité de peuplement DP

donne lieu a méme suite, sauf que le coefficient de variation de la renoncule est plus
faible que celui du tréfle. Quant aux surfaces spécifiques:

Surface spécifique par matiére séche foliaire ~ SF
Surface spécifique par matiére seche totale ST

clles donnent les séries suivantes, toujours par ordre de variabilité décroissante:

SF: anthrisque > renoncule > dactyle > tréfle
ST: tréfle > renoncule > anthrisque >dactyle > dent-de-lion

Performances

On dénote dans le groupe des performances: productions de matiére séche et indice
foliaire, une variabilité plus prononcée que dans le groupe: SF, ST, DP et H pour
toutes les espéces. Mais a I'intérieur de ces groupes, le classement de la variabilité des
caractéres est différent d’une espece a I'autre.

Régimes de coupe

Pour les caractéres concernant les productions de matiére séche et I'indice foliaire,
le «6 % » augmente la variabilité chez le dactyle, le tréfle et la dent-de-lion, et la
diminue chez I’anthrisque et la renoncule. Dans le «6 X », la variabilité de DP, SF et
ST est plus faible que dans le «3 X » chez toutes les especes sauf chez la dent-de-lion
pour DP. Pour la hauteur des plantes, le coefficient de variation est plus grand dans
le «6 X » chez le dactyle et la renoncule et plus petit chez le tréfle, Panthrisque et la
dent-de-lion, que dans le «3 X ».

Années

La tendance générale est une variabilité plus faible en 1966 qu’en 1967, sauf pour
SF et ST dans le «6 X », ou elle est plus élevée en 1966 chez le dactyle, ’anthrisque
et la dent-de-lion. Notons aussi que chez I’anthrisque, la variabilité des productions
de matiére séche est plus faible en 1967, pour les deux régimes de coupe.

Evolution saisonniére de la variabilité

L’évolution saisonniére de la variabilité est étudiée pour une seule performance, la
matiére séche totale par unité de surface (tableau 25).

Dactyle: Dans le «3 X », la variabilité la plus forte se déceéle en premicre coupe
(fin de la phase reproductive), les résultats de la deuxiéme coupe sont plus homogeénes,
et ceux de la troisiéme présentent une variabilité accrue. Dans le «6X », la variabilité
est également forte lors de la période reproductive (1966: 1re coupe, montaison;
2e coupe, stade végétatif. 1967: 17¢ coupe, stade végétatif; 2¢ coupe, montaison).
Mais alors que la variabilité d’arriére automne (6¢ coupe) est la plus forte en 1966,
elle diminue en 1967 (5¢ et 6¢ coupes).

Tréfle: La variabilité augmente de facon continue dans le «3 X » et dans le «6 X »,
avec une. certaine stabilisation en automne 1967.
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Anthrisque: Les coefficients de variation de I’anthrisque restent élevés tout au long
de I’expérimentation, dans les deux régimes de coupe.

Renoncule: Dans le «3 X », la variabilité augmente jusqu’a la deuxiéme coupe 1967.
Dans le «6 x », elle s’accroit en 1966 et se stabilise en 1967.

Dent-de-Lion: 1’évolution des coefficients de variation dans le «3 X » est semblable
a celle du dactyle. Dans le «6 X », le niveau de variabilité pour chaque année est
relativement stable pour les coupes 1, 2, 3 et 6, pour les coupes 4 et 5, il est plus bas.-
En 1966, ce niveau est plus élevé qu’en 1967.

Tableau 25
Coefficients de variation de la matiére séche par unité de surface

Dactylis glomerata
Tr Trifolium pratense
A Anthriscus silvestris
R: Ranunculus frieseanus
Ta Taraxacus palusitre

«3Ix» 1966 1967
Coupe 1 2 3 1 2 3
0.158 0.077 0.126 0.304 0.192 0.218
Tr 0.096 0.120 0.216 0.334 - 0.323 0.281
A ; 0.141 0.552 0.589 0.554 0.403 0.599
R 0.115 0.222 0.224 0.243 0.464 0.376
Ta 0.195 0.132 0.228 0.219 0.175 0.176
«6 X » 1966
Coupe 1 2 3 4 5 : 6
0.186 0.127 0.138 0.167 0.129 0.257
Tr 0.102 0.157 0.168 0.180 0.208 0.271
A 0.127 0.335 0.254 0.235 0.217 0.248
R 0.191 0.152 0.203 0.229 0.240 0.443
Ta 0.273 0.242 0.254 0.184 0.245 0.343
«6 %X » 1967
Coupe 1 2 3 4 5 6
D 0.182 0.253 0.187 0.189 0.132 0.124
Tr 0.295 0.223 0.369 0.267 0.212 0.269
A 0.214 0.302 0.211 0.298 0.263 0.199
R 0.265 0.178 0.237 0.177 0.206 0.128
Ta 0.224 0.259 0.250 0.191 0.178 0.233
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3.5.2 Agencement des caractéres

Par agencement des caractéres, on entend I’ensemble des relations qui existent entre
ces caractéres. Cet agencement est mis en évidence pour chaque espéce a I'aide des
corrélations et comparé d’une espéce a ’autre. La nature de ces relations n’a donc
rien de causal.

Méthode

Chacun des 9 caractéres enregistrés est corrélé avec un des 8 autres, pour chaque espéce et
chaque coupe des deux régimes d’exploitation. -Une corrélation est donc conduite sur 20 paires
de données (5 éléments de culture répétés 4 fois pour chaque espéce). Pour juger de 'intensité
de la corrélation, on a fixé 4 domaines de variation du coefficient de détermination B et consé-
quemment, du coefficient de corrélation r (B = r?), et I’on a attribué une note & chacun de ces
domaines de variation (tableau 26).

Tableau 26

Domaines de variation des coefficients de détermination B et de corrélation r, fixant I’intensité de
la corrélation

Domaine de variation de:

B (™ ; r Corrélation Note
0 <B<0.25 0 <-4r<0.50 nulle ou faible I
0.25<<B=C0.50 0.50<C 4+r=<<0.71 moyenne 11
0.50<<B<0.75 0.71<C +r<<0.87 étroite II1
0.75<<B<1.00 0.87<C £r<C1.00 trés étroite v

(*) D’aprés la définition du coefficient de détermination, lorsque par exemple, 25 % ou moins
de la variabilité d’un caractére.est a attribuer aux différences de l'autre caractére, on dira que la

corrélation entre ces deux caractéres est faible ou nulle; et ainsi de suite pour chaque domaine de
variation.

Tout coefficient de corrélation est ainsi doté d’une note. Celle-ci, pour un des deux régimes de
coupe, une espéce et un couple de caractéres, reste d’une récolte 3 la suivante d’autant plus égale
a elle-méme qu’elle est élevée. Ceci permet d’attribuer une mention globale reflétant I’intensité
moyenne des relations entre deux caractéres.

- Présentation des agencements de caracteéres

Les caractéres corrélés deux a deux sont:

. Matiére séche totale par m®.

. Matiere séche foliaire par m?2.

. Matiére séche «reste» par m2.

. Matiére séche totale par plante.

. Densité de peuplement.

. Surface spécifique par rapport a la matiére séche foliaire.
. Surface spécifique par rapport a la matiére séche totale.

. Indice foliaire.

. Hauteur des plantes.

Nelie BES Be ST, B SRS N
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Tableau 27

Agencement des caractéres de chaque espéce pour chaque régime de coupe

Dans chaque grille, les chiffres arabes représentent les 9 caractéres corrélés deux a deux et les
chiffres romains, le degré de corrélation apprécié selon les notes du tableau 25. Pour ne pas alourdir
les grilles, on a renoncé 4 y inscrire la note I.

Caractéres: 1. Matiére seche totale par m?

2. Matiere séche foliaire par m?

3. Matiere séche «reste» par m?

4. Matiére séche totale par plante

5. Densité de peuplement

6. Surface spécifique par rapport 4 la matiére séche foliaire

7. Surface spécifique par rapport & la matiére séche totale

8. Indice foliaire

9. Hauteur des plantes

Notes: I. Corrélation faible ou nulle ITI. Corrélation étroite

II. Corrélation moyenne IV. Corrélation trés étroite

Dactylis glomerata, " 3x " Dactylis glomerata, " 6x "
2|13 (4|56 |7 |89 213 {4 |56l T8[9
1) IV IV| IV| II Iv 1| Iv| Iv| IV Iv
2 IvV| IV| II Iv 2 IIT | IV Iv
5 | V| II| |-II|1Iv 3 v I11]
4 I v ik v
5 ~IT | II 5
6 TEL 6 ILL
7 7
8 8
e —————d e st
Trifolium pratense, " 3x " Trifolium pratense, " 6x "
2 |3 141516 (F 189 2 3 ad 5 688

68 () i S e v 1) IV IV |III | II Iv
2 IV|II| II v 2 III |ITI| II Iv
3 5 [ 0 Iv 3 IIT| II II1
4 Iv 4 I
B IL 5 II
6 6 II
7 T
8 8
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MAnthriscus silvestris, " 3x ™ Anthriscus silvestris, ™ 6x "

231405 L6 {11819 213 gl 6T 88
1| IIT} IV IIT II1 1| IV|IV|IV v
2 1T IL Iv 2 ITI II1 IV
3 11 11 3 | 1T 111
4] 11 % AT 11T
5 II 5|
Z ? I11
iy 3
E B
Ranunculus frieseanus, " 3x " ' Ranunculus frieseanus, " 6x "
o lgela ¥ehe | T 819 2 3. 14 18 [ 6T 18 -9
1| IV | IV |IV|II|-IT|-II|IV| II 11TV LD | IV -II| IV| II
2 IV IV ]I Iv 2 Iv | Iv Iv
% IV | II |-II |-IT | IV| II —3— Iv -IT|IIT| I1
4 -IT | IV| II _4— -IT} IV | II
5 -1I II _;
_6_ II ? ITI
s ]
2 2]
Taraxacum palustre, " 3x Taraxacum palustre, " 6x "
4 |15 |T}|8]19 4 [5 17|89
111V I11 1| 1Iv Iv
4 III 41 ITI
5 5
7 b4
8 8

Les caractéres entrant dans I’analyse corrélative sur la dent-de-lion sont: I, 4, 5, 7, 8 et 9 (voir
Chapitre 2.2.3. Mesures: genre et technique, Surface foliaire, matiére séche, page 331). On se
concentrera sur les autres espéces dans la présentation des agencements de caracteres, et a partir
du tableau 27 et de la figure 10, on verra facilement les ressemblances et les dissemblances dans
la comparaison de la dent-de-lion aux autres especes. :

Les résultats de cette étude corrélative sont présentés au tableau 27 et a la figure 10.

Les quatre caractéres 1, 2, 3 et 8 sont étroitement, voire trés étroitement liés chez
toutes les espéces pour les deux régimes de coupe. Les relations entre 1, 2 et 3 n’ont
rien d’inattendu, puisque la matiére séche totale par m? est égale a la somme de la
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matiére séche foliaire et de la matiére séche «reste» par m® Cependant I’exemple de
I’anthrisque montre que:

dansle «3 x», 1-3 1-2et2-3
dans le «6 X », 1-2et 1-3 2-3
(lire: liaison 1 & 3 est plus étroite que 1 a 2, etc.).

La production de matiére séche «reste», particuliérement élevee en période repro-
ductive, est déterminante pour la production totale. La différence entre les deux
régimes d’exploitation s’explique par la différence de stade atteint lors de la premiére
coupe: «3 x », début de la maturation des akénes, donc trés peu de feuilles encore
fonctionnelles: «6 X », montaison des hampes florales, d’ou relativement beaucoup
de feuillage sain. Cette distinction se retrouve aussi au niveau des liaisons 1-8, 2-8
et 3-8.

La matiére séche totale par plante (4) est en relation plus ou moins étroite avec 1,
2, 3 et 8. Par ordre décroissant d’intensité de liaison, on a la série suivante, pour les
deux régimes de coupe:

dactyle > renoncule > anthrisque > tréfle.
Par définition, dans cet essai,
Matiére séche totale par m*

Matiére séche totale par plante =
s e Densité de peuplement

qui peut s’écrive:

e Matiére séche totale par m? 15
Densité de peuplement = e (=~
Matiére séche totale par plante 4

Figure 10

Représentation graphique de I’agencement de caractéres pour chaque espéce et chaque régime de
' coupe ‘

Ligne continue: corrélation positive
Ligne pointillée: corrélation négative
Caractéres corrélés: 1. Matiére séche totale par m?

2. Matiére séche foliaire par m?®

3. Matiére séche «reste» par m®

4. Matiére séche totale par plante

5. Densité de peuplement

6. Surface spécifique par rapport 3 la matiére séche foliaire
7. Surface spécifique par rapport & la matiére séche totale
8. Indice foliaire

9. Hauteur des plantes

Notes: 1. Corrélation faible ou nulle
IJ. Corrélation moyenne
JII. Corrélation étroite
1V. Corrélation trés étroite

Espéces: D: Dactylis glomerata
Tr: Trifolium pratense
A: Anthriscus silvestris
R: Ranunculus frieseanus
Ta: Taraxacum palustre
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La corrélation entre la densité de peuplement et la matiére séche totale par m? est
moyenne chez le dactyle, le tréfle, et la renoncule pour le «3 X » et chez le tréfle pour
le «6 X ». Quant 4 la variabilité de la matiére séche totale par plante, elle n’est pas
expliquée par celle de la densité de peuplement, sauf de fagon moyenne pour le dac-
tyle dans le «3 x ». En outre, on a vu que la densité de peuplement était a ranger
parmi les caractéres stables. Par contre, la liaison entre la matiére séche totale par
m?® et la matiére séche totale par plante tend a étre plus forte pour les espéces dites
plastiques et plus faible pour les espéces dites non plastiques.

La surface spécifique par rapport a la matiére séche foliaire (6) et celle par rapport
a la matiére séche totale (7), & en juger par le nombre et I’intensité des relations qu’elles
ont avec les autres performances, ont une variabilité propre. Si toutefois 6 et 7 sont
reli€s a certains caracteéres, il s’agit de ceux concernant la production de matiére séche
(1, 2, 3 et 4), et le coefficient de corrélation est négatif (cas de la renoncule). Ceci n’a
rien d’étonnant puisque la matiére séche figure au dénominateur du rapport donnant
la surface spécifique. La corrélation entre 6 et 7, lorsqu’elle apparait, est toujours
positive. Elle est d’autant plus étroite, si I’on compare les espeéces, que la variabilité
du dénominateur des fractions: 6 — 8/2 et 7 = 8/(2 + 3) est faible. Le role du numé-
rateur (indice foliaire) est insignifiant dans cet essai: on ne décéle aucune liaison entre
6 et 8 ou entre 7 et 8.

On peut aussi exprimer ce fait par rapport a I'indice foliaire: sa variabilité est 3
rattacher a celle des caractéres concernant la production de matiére séche, en parti-
culier de matiére séche foliaire, et pas a celle de la surface spécifique.

La hauteur des plantes est un caractére indépendant. On se rappelle en effet que le
nombre de cas ol cette performance subit une déviation en méme temps qu’une autre,
est relativement faible et que la hauteur des plantes est un caractére parmi les plus
stables.

Lorsqu’on compare les régimes de coupe pour chaque espéce, il apparait que pour:

le dactyle 3 X» > «bX» (lire: pour le dactyle, les relations entre
le tréfle «6X» > «3 X » les paires de caractéres sont plus nom-
I’anthrisque €6 X» > «3 X » breuses et/ou plus étroites dans le «3 X »
la renoncule  «3 X » > «6 X » que dans le «6 x », etc.)

la dent-de-lion «3 X » A&~ «6 X »

Ces différences peuvent s’expliquer comme suit:

Pour le dactyle et la renoncule, la période entre deux récoltes, qui est environ deux
fois plus longue dans le «3 x » que dans le «6 x », fournit une interprétation plau-
sible: I'influence du partenaire sur ces deux especes se fait plus sentir dans le «3 x »
et les chances que plusieurs caractéres soient déviés ensemble sont accrues. Dans le
«3 X », le tréfle fait subir une forte influence négative d ces partenaires et celle qu’il
ressent est positive: les performances du tréfle sont meilleures en association qu’en
culture pure. Dans le «6 X », sensibilisé par la haute fréquence de fauche, il devient
plus réceptif aux effets des espéces qui ’accompagnent: le bénéfice de ses perfor-
mances est moindre et se nuance selon le partenaire. )

Chez I’anthrisque, on a vu que I'influence réciproque des individus en culture pure
conduit dans le «6 X » & une extermination plus faible que dans le «3 x ». Ceci est
aussi valable pour les mélanges bispécifiques et la différence moyenne des effectifs
est de 6 plantes par élément de culture («3 X »: 8 plantes; «6 X »: 14 plantes, soit
en valeur relative, «3 x »: 100 et «6 x »: 175). Les individus d’anthrisque, plus nom-

382



breux dans le «6 X », subissent une influence plus forte de la part de leurs partenaires
que dans le «3 X », en ce sens que de plus nombreux caractéres ont une variabilite
mieux corrélée.

Les résultats de la dent-de-lion montrent que I’agencement des caracteres est sen-
siblement le méme pour les deux régimes de coupes.

A partir de la comparaison des espéces, on établit les séries suivantes, par nombre
et intensité décroissant de relations:

«3 x »: renoncule > dactyle > tréfle > anthrisque
«6 X »: renoncule > tréfle = dactyle > anthrisque

Ces deux séries, qui ne différent que peu, peuvent étre mises en rapport avec les
résultats concernant la plasticité relative des espéces: le dactyle, la dent-de-lion et la
renoncule sont plastiques, I’anthrisque et le tréfle, peu ou non plastiques. De plus,
la renoncule est I’espéce qui enregistre le plus grand nombre de modifications cumulees,
et anthrisque, le plus petit, en tout cas pour les récoltes de la période reproductive
(cette période est la plus importante puisqu’en moyenne, 70 % de la matiére seche
totale [1966 et 1967 pris ensemble] y est produite). Cette concordance de résultats
montre qu’une espéce sensibilisée par les altérations du milieu dues a la substitution
des partenaires d’une part, et d’autre part au passage d’un régime de coupe & l'autre,
est de modifier harmonieusement ses caractéres pour garantir la vie & un maximum
d’individus. Et si une espéce doit disparaitre en raison d’une pression environnemen-
tale grandissante d’origine biologique, c’est-a-dire en tout cas pour des causes autres
que la sénescence, cette espéce tendra a modifier un nombre croissant de caracteres,
avant de disparaitre. :

4 Discussion

Les types de relations sociales qui se dégagent de notre expérimentation relévent
tous de la compétition. Il n’en peut étre autrement puisque nous avons accepté «a
priori» que la culture pure permet I’extériorisation optimale des caractéres des especes
étudiées. Il n’est cependant pas impossible que d’autres relations se soient établies,
en particulier entre le tréfle violet (Trifolium pratense) et ses partenaires. Nous y
reviendrons dans la partie de la discussion réservée a chaque espece.

Pour I’ensemble des caractéres mesurés, chacune des six situations élémentaires de
compétition (tableau 2) a €té rencontrée, bien qu’il n’ait été trouvé qu’un seul cas de
dommages mutuels et que les avantages unilatéraux et mutuels soient parfois rares.
Pour les rendements de matiére séche a 'unité de surface et I'indice foliaire, les états
communautaires trouvés sont soit la compensation ou le neutralisme (état II), soit la
surcompensation ou le synergisme (état I1I). Aucun exemple d’antagonisme n’a été
mis en évidence. Notre méthode de déterminer situations élémentaires et €tats com-
munautaires en est la cause car, d’une part, le nombre d’états communautaires dont
le signe est déterminé par la nature des situations élémentaires est relativement faible
(tableaux 7 et 9) et, d’autre part, la régle algébrique des signes qui a son sens biologique
dans I’établissement de liens entre quelques caractéres (tableaux 15 et 18) n’est obser-
vée que dans quatre cinquiémes des arrangements rencontrés. L’utilisation de cette
méthode explique peut-étre aussi qu’il n’a pas été possible de montrer une ou quelques
tendances marquées dans 1’évolution des situations (fig. 6).
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I1 n’en reste pas moins que les trois postulats de Donald (1963) sont applicables a
nos résultats: '

1. On peut s’attendre a ce que deux espéces se distinguant par leurs caractéres mor-
phologiques et physiologiques aient des performances supérieures lorsqu’elles sont
associées, car ensemble, il est probable qu’elles exploitent 1’offre environnementale
de fagon plus efficace qu’en culture pure.

2. Dans I’association de deux espéces, on peut envisager aussi que ’une d’elles utilise
les ressources du milieu avec plus de succés qu’en culture pure et ’autre inversement.

3. Enfin, au cours du temps et pour une association donnée, on peut concevoir I’inten-
sification, I’affaiblissement, I’élimination ou la réversibilité des phénoménes en
cause.

Dés lors, les chances de prévoir les résultats de 1’association 3 partir de la culture
pure ne sont pas inexistantes (England, 1965 et 1968), mais restreintes, car le comporte-
ment de deux partenaires est dépendant des actions réciproques qui se développent
entre eux a partir des altérations qu’ils provoquent sur le milieu. Ce comportement se
décompose en deux effets, I’'un étant la capacité de provoquer ces altérations, ’autre,
la sensibilité & celles-ci, et leur ampleur est fonction des partenaires associés. Hanson
et al. (1961), Hinson et Hanson (1962), Eberhart et al. (1964) et Bolz (1968) vérifient
'additivité de ces effets pour la compétition intergénotypique du soja, du mais et de
la betterave sucriére, respectivement. Dans son étude sur différentes lignées de luzerne
(Medicago sativa), Chalbi (1969) montre qu’il peut y avoir additivité des effets, mais
pas forcément. Lorsqu’une espéce a un comportement différencié selon les associa-
tions, ceci se traduit dans ’analyse de Williams (1962) «par une interaction significa-
tive entre ’espéce et les partenaires ».

Si I'additivité était toujours respectée, la seule situation possible serait les effets
d’opposition donnant la compensation vraie, I'indifférence et le neutralisme corres-
pondant a I’absence d’effets. Plusieurs auteurs rapportent des résultats qui se répar-
tissent, comme ceux de cet essai, entre les six situations élémentaires et les trois états
communautaires du tableau 2 (Lampeter, 1959/60; Allard, 1961; Simmond, 1962;
Donald, 1963; England, 1965; Jacquard, 1968 a; Chalbi, 1969; Hofer, 1970).

Que les performances respectives de deux espéces associées dépendent plus des pos-
sibilités d’extériorisation des caractéres offertes par la culture bispécifique que de
celles offertes par la monoculture, est montré par la figure 5 et les tableaux 7, 8, 9,
13,15, 18, 20, 21a et b et 22, la variabilité des caractéres (tableau 24) et ’agencement
de ceux-ci (tableau 27 et fig. 10) pouvant s’avérer avantageux, sans conséquence ou
désavantageux pour une espéce, selon I’association.

Dactyle aggloméré ( Dactylis gloinerata 3}

En association, le dactyle a des performances le plus souvent supérieures, quelques
fois égales, rarement inférieures a celles de la culture pure. Sa faculté de repousse
rapide apreés la coupe, son pouvoir de développer en hauteur sa surface assimilatrice,
son rajeunissement par voie végétative et sa plasticité sont autant de caractéristiques
lui permettant de profiter des altérations du milieu dues a ses différents partenaires.

Avec le tréfle, le dactyle subit d’abord une forte dépression de performances; puis
des que le trefle s’affaiblit, le dactyle reprend. Avec la dent-de-lion, il a un comporte-
ment semblable a celui qu’il a en culture pure. L’extériorisation des caractéristiques
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du dactyle est bénéfique lorsqu’il est associé a 1’anthrisque et a la renoncule, car
celles-ci lui permettent de prospecter une portion de I’offre environnementale plus
grande qu’en culture pure.

Les caractéristiques de cette espéce sont confirmées par ses dispositions a fournir
des performances meilleures en association autant dans le régime de six coupes an-
nuelles que dans celui de trois.

I1 découle des résultats du dactyle que la compétition intraspécifique, dans cet essai,
est plus intense que la compétition interspécifique, cette tendance étant plus marquée
pour le «3 X » (voir entre autre I’évolution des peuplements, fig. 9).

Tréfle violet (Trifolium pratense)

Le tréfle est I’espece pour laquelle toutes les associations sont bénéfiques. Sa rapide
croissance apreés la récolte et le renouvellement des feuilles en remplacement de celles
dont la fonction assimilatrice diminue, explique son vigoureux développement. De
stature élevée, le tréfle soustrait, en raison de la disposition de ses nombreuses feuilles,
une bonne part de I’énergie lumineuse a ses partenaires. Ceux-ci en souffrent, leurs
performances diminuent par rapport a celles des cultures pures.

En comparaison des autres espéces, la faculté de se rajeunir par voie végétative est
la plus faible chez le tréfle. En association, le vieillissement apparait nettement a
partir du milieu de la deuxiéme année d’expérimentation, c’est-a-dire de la troisiéme
période de végétation. Ses partenaires en profitent aussitdt, ils reprennent. Si les résul-
tats du tréfle en hétéro-rencontre dépassent toujours encore ceux de I’iso-rencontre,
c’est que le vieillissement est beaucoup plus fort dans I’iso-rencontre. L’évolution des
effectifs le confirme (fig. 9, tableaux 21 b et 22). Pour le «3 X », le vieillissement est
progressif. Pour le «6 x », I’épuisement des plantes, apparaissant dés la fin de la
deuxiéme année de végétation, précipite abruptement la sénescence.

Les dégits parasitaires sur le tréfle (Sclerotinia trifoliorum et Erysiphe polygoni)
ont été plus prononcés dans les iso-rencontres que dans les hétéro-rencontres. Niiesch
(communication personnelle) explique qu’en association, le partenaire abrite le trefle
des attaques parasitaires et en particulier dans les cultures en lignes ol le partenairefait
écran, entravant le passage du parasite d’une ligne de tréfle a I'autre. Conséquemment,
on est en droit de penser que la culture pure ne permet pas I’extériorisation optimale
des caractéristiques du tréfle. Cette supposition ne se vérifie cependant pas a 'aide
de nos résultats. '

A cbté des facteurs lumiére et attaque parasitaire, une raison probable de la reprise
des partenaires du tréfle au cours de son affaiblissement, est le profit que tirent ceux-
ci des meilleures disponibilités de I’azote. Mais il n’est pas possible de donner une
réponse affirmative a cette question sur la base de nos résultats.

La sénescence et I’épuisement du tréfle expliquent ’évolution des associations avec
cette espéce. Ce sont les seules ol le synergisme est conséquence des avantages mu-
tuels pour les rendements de matiére séche (fig. 5 et tableau 8) et I’indice foliaire. Bien
que non contrdlés dans cet essai, il est connu que le climat lumineux, les dégits
parasitaires et la nutrition azotée sont des facteurs importants dans I’établissement
et I’évolution des relations sociales entre le tréfle et ses partenaires.
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Anthrisque des bois ( Anthriscus silvestris),
Renoncule dcre ( Ranunculus frieseanus) et
Dent-de-lion (Taraxacum palustre)

I1 a déja été fait allusion aux conséquences de 1’association de ces trois espéces au
dactyle et au tréfle. L’anthrisque, la renoncule et la dent-de-lion ont un développement
plus lent que les deux autres espéces: repousse trainarde aprés la coupe, performances
ne s’amé€liorant qu’au cours des années. Leur forme de croissance, en particulier le
degré d’¢lévation de leur appareil assimilateur, les désavantage. Par contre leur longé-
vité, leur rajeunissement par voie végétative et leur plasticité allant en augmentant en
cours d’expérimentation, leur conférent des avantages appréciables sur les autres
espéces. Lorsque le sol est bien approvisionné en azote, en phosphore et en potasse,
Hofer (1970) trouve des résultats équivalents concernant les associations dactyle —
renoncule et dactyle — dent-de-lion.

On rencontre le plus souvent I'indifférence et le neutralisme lorsque 1’anthrisque,
la renoncule et la dent-de-lion sont en communauté binaire. Ce résultat est expliqué
en grande partie par leur forme de croissance respective, caractére le plus apparent.

L’anthrisque est une espéce exigeante vis-a-vis de 1’offre environnementale. A partir
de nos résultats, c’est la raison principale expliquant I’auto-éclaircissage survenu aprés
la premi¢re phase reproductive (fig. 9, 1966). Mais alors que dans le «3 x », le cycle
saisonnier de I'anthrisque suit son cours normal (phase reproductive — période de
repos — développement des plantes-filles issues de la souche-mére par voie végétative),
le «6 x » élimine la possibilité de multiplication générative. Nous avons observé que
les individus du «3 X » étaient plus «vigoureux» que ceux du «6 X », mais que ceux-
¢i comptaient plus de plantes-filles que ceux-la. S’adaptant aux conditions de fauche
«intensive», les plantes du «6 X » se multiplient exclusivement par voie végétative.
Ceci se traduit dans notre essai par une augmentation graduelle de la plasticité de
I’anthrisque (tableau 23, 1967, «6 X »).

Pour peu que les rhizomes de la renoncule aient la possibilité de bien se développer
dans les premiers ages de la plante, cette espéce dispose de chances énormes de survie
(Horber, 1971). La renoncule a profité de conditions particuliérement favorables lors
de I'installation de 1’essai (1965). Tant que les réserves accumulées dans les rhizomes
ne sont pas épuisées, les individus continuent de végéter. L’exemple le plus frappant
est fourni par 1’association tréfle-renoncule. Au cours de 1966, la présence de cette
derni€re espéce ne se remarque guére qu’aprés la coupe, grice a quelques rhizomes
végétant. En 1967, alors que la «vigueur» du tréfle diminue, la renoncule, jouissant
entre autres d’un climat lumineux de plus en plus favorable, reprend. C’est I’espéce
subissant le plus grand nombre de déviations, I’espéce dont I’agencement des carac-
téres est le plus apparent (tableau 27 et fig. 10). Cette simple observation — rhizomes
simples et peu nombreux mais relativement gros dans le «3 X », et rhizomes multiples
et abondants mais fins dans le «6 X » — explique beaucoup du comportement de la
renoncule.

Les associations avec la dent-de-lion sont celles ol ’on rencontre I’indifférence le
plus fréquemment, aussi bien pour le «3 X » que pour le «6 X ». Sa grande faculté
d’adaptation est a chercher dans sa forme de croissance, d’un point de vue dynamique.
Isolée, une plante de cette espéce étale sa rosette. En peuplement, qu’il s’agisse d’iso-
rencontre ou d’hétéro-rencontre, ses feuilles, au fur et & mesure de la croissance,
s’appuient sur les organes aériens des voisins. La rosette forme ainsi une sorte de
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cornet dont la pointe est la base de la plante, et dont les parois forment une surface
plus ou moins fermée selon le nombre et la largeur des feuilles. Plus cette surface est
fermée, moins la plante souffre de 'ombrage que les voisins pourraient lui projeter,
car ceux-ci arrivent d’autant moins a pénétrer dans la rosette.

Résultats et observations permettent de mettre en évidence quelques caractéris-
tiques de chacune des S espéces placées dans les conditions de la communauté binaire.
Ces caractéristiques montrent que les performances de I’association sont basées sur
I’exploration de niches écologiques différentes dans le temps et dans ’espace par les
espéces associées. La connaissance de ces caractéristiques, et conséquemment de ces
niches écologiques, est seule a autoriser la prévision des performances de 1’association.

5 Résumé

En 1965, un essai a été installé en plein champ pour étudier au cours de 1966 et 1967
les relations sociales entre 5 espéces végétales jouant un role important dans la pro-
duction herbagére: une graminée: Dactylis glomerata, L.-Dactyle aggloméré, une
légumineuse : Trifolium pratense, L..-Tréfle violet et trois especes appartenant a d’autres
familles: Anthriscus silvestris, L.- Anthrisque des bois, Ranunculus frieseanus (Jord).-
Renoncule Acre et Taraxacum palustre (Lyons).- Dent-de-lion. Chaque espéce est cul-
tivée sur de petites parcelles de 0,90 m? de surface, soit en présence d’elle-mé&me (ren-
contre de deux éléments appartenant chacun 4 la méme espéce, ou iso-rencontre), soit
en association binaire avec une des 4 autres espéces (rencontre de deux éléments appar-
tenant chacun a une espéce différente, ou héréro-rencontre). A partir de 1966, ’essai
est soumis & deux régimes d’exploitation: régime 1:3 coupes annuelles («3 X »);
régime 2:6 coupes annuelles («6 x »). Chaque culture pour chaque régime de coupe
est répétée 4 fois: ’essai comprend 4 «blocs».

La nature des relations sociales est définie a partir de leurs manifestations. Elles
sont mises en évidence par les déviations plastiques relatives qui mesurent I’écart de
performances entre ’hétéro-rencontre et I’iso-rencontre, cette derniére étant considérée
comme base de référence. Les déviations plastiques relatives sont calculées au niveau
de I’élément d’association ou niveau élémentaire et au niveau de I’association ou
niveau communautaire, pour les 9 caractéres suivants:

1. Matiére séche totale a I'unité de surface.

2. Matiére séche foliaire (limbe) a 1'unité de surface.

3. Matiére séche «reste» a I'unité de surface.

4. Maticre seéche totale par plante.

5. Densité de peuplement.

6. Surface spécifique par rapport a la matiére séche foliaire.
7. Surface spécifique par rapport a la matiére séche totale.
8. Indice foliaire.

9. Hauteur des plantes.

Les principaux résultats sont les suivants:

1. La compétition, une forme de relations sociales, mais pas la seule, est définie par
les 6 situations élémentaires et les 3 états communautaires qui en découlent par voie de
conséquence (tableau 2), situations et états étant déterminés a un seuil de probabilité
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d’erreur fixé (test t de Student), sur la base d’une analyse de variance (tableaux 3 a et
b, 4 et 5 et fig. 4).

2. L’analyse des situations et états rencontrés pour la production de matiére séche
totale et pour I’indice foliaire conduit a des résultats voisins (tableaux 7 et 9). Les dé-
viations plastiques élémentaires positives sont enregistrées le plus souvent par le dac-
tyle et le tréfie, négatives par leurs partenaires, et nulles lorsque I’anthrisque, la renon-
cule et la dent-de-lion sont associés deux a deux. La plupart des situations élémentaires
se traduisent au niveau communautaire par du neutralisme et de la compensation. Pour
qu’il y ait gain de performances (surcompensation et synergisme), une des deux espéces
au moins doit étre le dactyle ou le tréfle. Toutes les associations a base de dactyle ou
de tréfle ne conduisent cependant pas forcément a la surcompensation et au syner-
gisme. Les résultats concernant la matieére séche totale sont présentés dans les figures
5 et 6 et dans les tableaux 7 et 8.

3. La surface spécifique (SF et ST) et la hauteur des plantes (H) sont moins sensibles
a l’effet de substitution que les rendements de matiére séche et I’indice foliaire. SF,
ST et H sont modifiés selon le climat lumineux dont jouissent les espéces en association.
Dans quelques associaticns, un des deux partenaires subit une déviation cumulée de
la surface spécifique et de la hauteur, les déviations prises séparément n’étant pas
nécessairement de méme signe (tableau 14).

4. Les modifications plastiques élémentaires de la matiére séche, de la surface spé-
cifique et de I'indice foliaire sont liées entre elles par la régle algébrique des signes,
régle ayant un sens biologique (tableaux 15 et 18).

5. Chaque espéce en culture pure est caractérisée par une évolution propre de ses ef-
fectifs. L’influence des deux régimes de coupe sur cette évolution se marque surtout chez
le tréfle et la dent-de-lion (fig. 9). La variabilité de la densité de peuplement est faible.
L’effet de substitution pour le «3 X » s’observe dés le début de I’expérimentation et
affecte principalement le tréfle et ses partenaires. Pour le «6 X », cet effet se fait
sentir surtout en deuxiéme année d’expérimentation et pour un nombre d’éléments
supérieur que dans le «3 x » (tableaux 21 a, 21 b et 22).

6. La plasticit¢ d’une espéce relativement aux autres est déterminée a partir des
rapports de variation de la matiére séche totale par unité de surface et ceux de la
matiére séche totale par individu. Pour les deux régimes de coupe, on obtient d’aprés
les résultats du tableau 23, la série suivante par ordre de plasticité décroissante:

dactyle > dent-de-lion > renoncule > anthrisque > tréfle.

7. La variabilité des résultats, donnée par le coefficient de variation (tableaux 24 et
25), dépend d’abord du caractére considéré, puis de 1’espéce, du régime de coupe et
enfin de I’année.

8. L’agencement des caractéres est I’ensemble des relations qui existent entre eux et
est mis en évidence par une étude corrélative sur toutes les paires possibles de carac-
teres. Lorsqu’on compare les régimes de coupe, on constate que pour (tableau 27 et
fig. 10):

le dactyle «3X» > «bX» (Lire: pour le dactyle,| es relations trou-
le tréfle «HX» > «3I X» vées entre les paires de caractéres sont
Panthrisque K6 X » > «3 X » plus nombreuses et/ou plus étroites
la renoncule «3 X» > «6 X » dans le «3 X » que dans le «6 X », etc.)

la dent-de-lion «3 X » &~ «6 X ».
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La comparaison des espéces permet I’établissement des séries suivantes, par nombre
et intensité décroissants de relations:

«3 X »: renoncule > dactyle > tréfle > anthrisque
«6 X »: renoncule > tréfle = dactyle > anthrisque

9. On ne peut pas prévoir les performances des espéces en association a partir de
celles en culture pure, car les possibilités d’extériorisation des caractéres de chaque
espéce ne sont pas les mémes en association et en culture pure. Ces possibilités dépen-
dent de chaque partenaire associé et peuvent étre différentes pour chaque association:
elles sont inhérentes a ’association considérée. On peut s’attendre a ce que les perfor-
mances d’une association soient supérieures a celles des cultures pures lorsque les
partenaires s’influencent mutuellement dans le temps et dans I’espace de fagon positive
quant a I’exploration de ’offre environnementale disponible, lorsque 1’altération de
I’offre environnementale par un des partenaires a des conséquences bénéfiques pour
’autre et vice versa, et/ou lorsque I’action de facteurs nuisibles du milieu est affaiblie,
voire supprimée par les partenaires associés.

Zusammenfassung

Im Jahre 1965 wurde ein Feldversuch angelegt, um wihrend der Jahre 1966 und
1967 die gegenseitige Beeinflussung von funf Pflanzenarten, die in der Futterproduk-
tion eine wichtige Rolle spielen, zu untersuchen: eine Graminee: Dactylis glomerata,
L.- Knaulgras, eine Leguminose: Trifolium pratense, L.- Rotklee in Form des Matten-
klees, und drei Kréduter: Anthriscus silvestris, L.- Wiesenkerbel, Ranunculus frieseanus
(Jord).- scharfer Hahnenfuss und Taraxacum palustre, (Lyons).- Lowenzahn. Jede
Kultur wird als Kombination zweier Elemente betrachtet: wenn beide Elemente aus
der gleichen Art bestehen, wird dies als Isokombination, und wenn die beiden Ele-
mente aus zwei Arten bestehen, als Heterokombination bezeichnet. Jede Kombina-
tion wurde auf einer zirka 1m? grossen Parzelle angebaut. Wihrend der Jahre 1966
und 1967 wurde der Versuch zwei Nutzungsverfahren unterstellt: 1. drei jdhrliche
Schnitte («3 X »); 2. sechs jahrliche Schnitte («6 x »). Jede Artenkombination jedes
Schnittregimes wurde viermal wiederholt.

Die Art und Weise der gegenseitigen Beziehungen wird durch die Leistungsidusse-
rungen nach den neun unten aufgefiihrten Merkmalen ermittelt. Die Anpassungs-
fahigkeit der Partner wird durch die relativen plastischen Abweichungen (Modifika-
tionen) gemessen, die sich aus dem Vergleich zwischen Hetero- und den entsprechen-
den Isokombinationen ergeben. Die Vergleiche werden unter zwei Gesichtspunkten
durchgefiihrt: Unter dem ersten werden die Elemente der Partnerschaft einzeln be-
trachtet (A b—A a und B a—B b), womit die «Einzelsituationen» definiert sind;
unter dem zweiten Gesichtspunkt wird das Ergebnis des Zusammenwirkens beider
Partner gepriift ([A b+B a]—[A a-+B b]), was hier als «Gemeinschaftsstatus » («Ge-
meinschaftszustand ») definiert wird.

Die gegenseitige Anpassung der Arten wurde aufgrund der neun folgenden Merk-
male bestimmt:

1. Trockensubstanzertrag der gesamten oberirdischen Teile pro Fldcheneinheit (MST)
2. Trockensubstanzertrag der Blitter pro Flicheneinheit (MSF)
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Trockensubstanzertrag der iibrigen oberirdischen Teile pro Fliacheneinheit (MSR)
Trockensubstanzertrag der gesamten oberirdischen Teile pro Pflanze (MSP)
Bestandesdichte (DP)

Spezifische Blattfliche bezogen auf MSF (SF)

Spezifische Blattflaiche bezogen auf MST (ST)

Blattflichenindex (IF)

Hohe der Pflanzen (H)

Die wichtigsten Ergebnisse sind:

1. Der Wettbewerb, eine, aber nicht die einzige Form der gegenseitigen Beein-
flussung, wird durch 6 Einzelsituationen und 3 aus diesen konsequenterweise hervor-
gehende Gemeinschaftszustinde definiert (Tabelle 2). Die Ergebnisse der Bestim-
mung der Situation und des Status erfolgt nach dem t-Test von Student aufgrund
einer Streuungszerlegung, die in Form von Beispielen in den Tabellen 3a, 3b, 4 und
5 und in der Figur 4 zusammengestellt sind.

2. Die Analyse der gefundenen Situationen und Zustdnde in bezug auf den MST
und den IF fiihrt zu dhnlichen Ergebnissen (Tabellen 7 und 9). Das Knaulgras und
der Rotklee sind durch meist positive Modifikationen gekennzeichnet und ihre Part-
ner durch negative. Die meisten Zweiartengemische, in denen beide Partner in der
Heterokombination gleich viel leisten wie in der Isokombination, bestehen aus
Wiesenkerbel, Hahnenfuss und Lowenzahn. Eine grosse Zahl der Einzelsituationen
ergibt die beiden Gemeinschaftszustinde Neutralismus und Kompensation. Knaul-
gras und Rotklee sind die einzigen Arten, die zu einer Leistungsverbesserung der
Gemeinschaften fiithren. Dies ist aber nicht bei jeder der méglichen Kombinationen
der Fall. Die Ergebnisse der Modifikationen der MST sind in den Figuren 5 und 6
und in den Tabellen 7 und 8 dargestellt.

3. Die nachgewiesenen plastischen Modifikationen der spezifischen Blattfliche
(SF und ST) und der Hohe der Pflanzen (H) sind weniger zahlreich als diejenigen
der Trockensubstanzertrige (MST) und der Blattflichenindizes (IF). SF, ST und H
werden je nach dem Lichtklima, dem die Partner in einer Gemeinschaft ausgesetzt
sind, modifiziert. In einigen Gemeinschaften wird der eine Partner sowohl in seiner
spezifischen Blattfliche als auch in seiner Hohe modifiziert; die einzelnen Abwei-
chungen aber konnen verschieden gerichtet sein (Tabelle 14).

4. Die plastischen Modifikationen der untersuchten Arten in bezug auf die Trok-
kensubstanzproduktion, die spezifische Blattfliche und den Blattflichenindex sind
entsprechend der iiblichen algebraischen Vorzeichenregel miteinander verbunden;
dieser Regel ist eine biologisch sinnvolle Bedeutung zuzuschreiben (Tabellen 15 und
18).

5. Jede Art in Reinkultur ist durch eine spezifische Entwicklung der Anzahl der
Pflanzen gekennzeichnet (Figur 9). Der Einfluss der beiden Schnittverfahren auf
diese Entwicklung ist beim Rotklee und beim Lowenzahn am ausgeprigtesten.

Die Streuung der Pflanzendichte ist gering. Die gegenseitige Beeinflussung der
Partner, gemessen an der Bestandesdichte, konnte fiir das Dreischnittverfahren schon
ab dem ersten Schnitt 1966 beobachtet werden, und zwar vor allem beim Rotklee
und seinen Partnern. Fiir das «6 x » ldsst sich dieser Einfluss vor allem im zweiten

Versuchsjahr feststellen und bei mehr Elementen als fiir das «3 X » (Tabellen 21a, b
und 22).

0% N oA W
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6. Die relative Plastizitit einer Art ergibt sich aus den Verhéltnissen der Variation
der Trockensubstanz pro Flicheneinheit (MS/m?) und den entsprechenden Verhélt-
nissen der Trockensubstanz pro Pflanze (MS/pl.). Fiir beide Schnittverfahren wurde
aufgrund der in der Tabelle 23 zusammengestellten Indizien folgende Reihe abneh-
mender Plastizitidt gefunden:

Knaulgras>L6wenzahn>Hahnenfuss>Wiesenkerbel >Rotklee

7. Die Streuung der Ergebnisse (Tabellen 24 und 25) hiangen an erster Stelle von
den untersuchten Merkmalen, dann von den Arten, dem Schnittregime und schliess-
lich von den Jahren ab. :

8. Die Gesamtheit der Bezichungen, die zwischen den Merkmalen bestehen,
kommt in der Merkmalanordnung zum Ausdruck. Sie wird durch Korrelationen
zwischen allen méglichen Merkmalpaaren ermittelt (Tabelle 27 und Figur 10). Der
Vergleich der beiden Schnittverfahren ergibt fiir:

Knaulgras U3 X H>KOX » -(Lese: fiir Knaulgras sind die festgestellten
Rotklee LEX »>«I X » Beziehungen zahlreicher und enger im «3 X »
Wiesenkerbel «6X »>«3X» als im «6 X » usw.)

Hahnenfuss KIXN>KOX »

Loéwenzahn 3 X PR UOX »

Der Vergleich zwischen den Arten ergibt folgende Reihe abnehmender Anzahl und
Intensitdt der Beziehungen:

«3 %X »: Hahnenfuss>Knaulgras>>Rotklee>Wiesenkerbel
«6x »: Hahnenfuss>Rotklee=Knaulgras>Wiesenkerbel

9. Die Leistungsergebnisse der Arten in Mischkultur lassen sich aus den Leistun-
gen in Reinkultur nicht voraussagen, da die Ausserungsmoglichkeiten in bezug auf
die Merkmale fiir Arten in Gemeinschaft nicht dieselben sind wie diejenigen fiir
Arten in Reinbestand. Diese Ausserungsmoglichkeiten kénnen fiir jeden Partner
jeder Partnerschaft anders sein, das heisst, sie sind spezifisch fiir jede Gemeinschaft.
Die Leistungen der Mischkultur kénnen dann iiber derjenigen der Reinkultur liegen,
wenn sich die Partner in der Ausnutzung des positiv nutzbaren Angebotes an Um-
weltbedingungen nach Raum und Zeit erginzen, sich die Partner die Umweltsfak-
toren gegenseitig positiv modifizieren und/oder wenn sonst negativ wirksame Um-
weltsfaktoren sich gegenseitig in der Wirksamkeit abschwichen.

Summary

This paper is a report of a two-year study of the competitive ability of the follow-
ing 5 species: Dactylis glomerata, L.; Trifolium pratense, L.; Anthriscus silvestris, L.;
Ranunculus frieseanus (Jord). and Taraxacum palustre (Lyons).

Each sward is considered as a combination of two elements; in the iso-combination
both elements belong to the same species; in the heterocombination two different
species are involved. The five species were sown in the glasshouse in February 1965 and
transplanted into the field in plots of 96 X 96 cm in May 1965. In heterocombination
the rows with the different species were alternating. The swards were cut three times
(“3 ) or six times (‘6 X**) per year in 1966 and 1967. Each pure and mixed stand
and cutting regime was replicated 4 times.
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The capacity of adaptation of the partners was determined by the comparison
between the heterocombination and the respective isocombination (relative plastic
deviation or modification). Two comparisons were calculated:

a) The effects of the partnership on the single element were considered as “single
situation” (A b—A a and B a—B b);

'b) The effects of the partnership were considered as result of the association as a
whole, i.e. “community status” [(A b-+B a)—(A a+B b)].

The nature of the mutual relationship was measured with the following 9 criteria

Total dry weight of the plant material above ground per m? (MST)
Dry weight of the leaves per m? (MSF)

MSR = MST—MSF

Total dry weight of the above ground plant material per plant (MSP)
Plant population (DP)

Specific leaf area (SF)

Leaf area ratio (ST)

Leaf area index (IF)

Height of the plant (H)

The results can be summarized as follows:

alc e e B e B e

1. The competition is defined by 6 single situations and derived from these 3
community status (Tab. 2). The results of the calculated situations and status were
statistically verified with the t-test (see examples in Tab. 3a, 3b, 4 and 5 and Fig. 4).

2, The analysis of the observed situations with regard to MST and IF showed
similar results (Tab. 7 and 9). Dactylis and Trifolium showed in most cases positive
and their partners negative modifications. Anthriscus, Ranunculus and Taraxacum
gave as a rule similar yields in the iso- as in the heterocombinations. Many single
situations manifested themselves as neutralism and compensation at the community
level. Dactylis and Trifolium only showed an increase of the yield in the hetero-
combinations, but this is not true for each of the possible combinations. The results
of the modifications of MST are presented in Fig. 5 and 6 and Tab. 7 and 8.

3. Specific leaf area (SF), leaf area ratio (ST) and height of the plants (H) showed
fewer relative plastic deviations compared with dry weight (MST) and leaf area
index (IF). The light intensity in the swards modified SF, ST and H. In some asso-
ciations one partner was influenced both in specific leaf area and in height of the
plants, but the deviations may occur in the opposite direction.

4. The plastic modifications of the investigated species with regard to dry matter
production, specific leaf area and leaf area index were related with algebraic signs.
This rule is considered as biologically meaninzful (Tab. 15 and 18).

5. Each species in monoculture showed a specific change of the plant population
(Fig. 9). The effect of the cutting regime on plant density was greatest with Trifolium
and Taraxacum.

The plant population varied little. The effect of competition in the “3 X treatment
was detectable after the first cut 1966, Trifolium and his partners being the most
affected species. In the six cut regime the influence on plant density was observed
mainly in 1967 as in “3 X (Tab. 21a, 21b and 22).

392



6. The relative plasticity of a species is determined by the variation of dry matter
production per unit area (MS/m?) and per plant (MS/pl.). For both cutting regimes
the following order of decreasing plasticity could be found (Tab. 23):
Dactylis>Taraxacum™ Ranunculus™> Anthriscus>Trifolium

7. The variance of the results (Tab. 24 and 25) is due primarily to the criterion
considered, then to the species, the cutting regime and finally to the year.

8. The whole of the relationships between the studied criteria is expressed by
their arrangement, calculated in the basis of correlations between all possible pairs
of criteria (Tab. 27 and Fig. 10). Comparing the cutting regimes, it was found:

Dactylis "I (Read: The observed relationships were for
Trifolium b R B Dactylis more numerous and/or closer with
Anthriscus  “6X7>*3x” “3 % than with “6 X, etc.)

Ranunculus “3xX7>“6x"”
Taraxacum “3IxX7’~“6x”

The comparison between the species gives the following order of decreasing num-
ber and intensity of relationships:

“3x”:  Ranunculus™ Dactylis>Trifolium=> Anthriscus
“6x”: Ranunculus™Trifolium= Dactylis>> Anthriscus

9. The behaviour of the species in heterocombination cannot be predicted from
this in isocombination, because the possibilities for the manifestation of characters
of each partner are specific for each association. It is suggested that the productivity
of mixed association can be higher as these of pure stands if the partners are:
— complementing each other in time and space in the exploitation of the available
— environmental supply,
— positively modifying the growing conditions

mutually reducing the effectiveness of unfavorable growing conditions.
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