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1 Introduction

«La plante, ä part les quelques rares exceptions des zones limites de vegetation, ne
vit pas isolement dans son milieu naturel, mais toujours ä l'interieur d'une commu-
naute, c'est-a-dire en contact direct avec des plantes de la meme espece ou avec des
plantes d'especes differentes. L'absence ou la presence de voisins determines est sou-
vent plus importante pour l'existence d'une plante que certaines conditions du milieu»
(Walter, 1960). La vie d'un individu ne depend done pas seulement de son patrimoine
hereditaire et du milieu physico-chimique dans lequel il croit, mais aussi du milieu
biologique (Gustafsson, 1951).

Le comportement des plantes, puisque leur caracteristique inherente est de ne pou-
voir se deplacer, se limitent ä deux possibilites (Harper, 1960): La mortalite et la
plasticite, celle-ci etant la faculte de survivre et de croitre dans une mesure determinee
par le milieu (Jacquard, 1968 a).

Des l'abord, on doit distinguer les relations sociales qui se creent dans une population

monospecifique (concurrence intraspecifique) de celles qui se developpent ä
l'interieur d'une communaute polyspecifique (concurrence interspecifique). Car, bien que
les manifestations, les processus d'etablissement et les aspects genetiques soient com-
muns aux deux formes de relations, celles-ci, au niveau des especes, s'opposent par
leurs consequences (Baeumer, 1964).
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Manifestations des relations sociales

L'agriculteur les a reconnues depuis longtemps dejä, temoin en est la parabole du
semeur: «Une partie [de la semence] tomba dans les epines: Les epines crürent et
l'etoufferent» (Matt. XIII, 7). La semence serait, semble-t-il, du ble ou de l'orge, les

epines, Centaurea calcitrapa. Cet exemple de relations interspecifiques montre que
l'agriculteur de l'epoque s'est rendu compte de l'effet nuisible de la mauvaise herbe
sur sa culture.

L'effet intraspecifique de presence doit aussi avoir retenu l'attention de l'agriculteur

depuis longtemps. En effet, lorsqu'il mettait une monoculture en place, il con-
naissait par empirisme la quantite optimale de semence ä mettre en terre, sachant
qu'au-dessous de cette quantite, la recolte serait maigre, et que depassant cette dose,
les plantes s'etioleraient.

Darwin (1859/1958) perqoit l'importance des relations sociales et les decrit ainsi:
«L'action indirecte mais favorable du climat sur les especes etrangeres 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 especes indigenes» (citation d'apres Bornkamm, 1963).

Comme preuve de l'existence de contrainte entre especes vegetales, expression des

relations sociales, Ellenberg (1952 a) rapporte qu'une espece donnee n'a pas le meme
optimum de croissance en culture pure qu'en melange. Plusieurs auteurs cherchent
ä evaluer ce deplacement de l'optimum: vigueur relative de croissance (Caputa, 1948),
coefficient de supplantation et «facteur du melange» («Mischsaatfaktor») (Lampeter,

1959/60), taux relatifs de production et de reproduction (de Wit, 1960), pouvoir
concurrentiel de Mclntyre (Donald, 1963). Bornkamm (1962) utilise la vitesse de
colonisation et (1963) le «domaine de variation concurrentiel» («Wettbewerbspielraum»)

comme mesure des interferences biologiques entre individus vivant en com-
munaute. Ces expressions evaluent la plasticite des plantes mises en presence l'une de

l'autre, dont la plus simple est la modification plastique relative de Chalbi (1967a). La
signification biologique, la validite et le domaine de definition de ces expressions va-
rient selon leur formulation mathematique respective (Rouge, 1967).

Pour Bleasdale (1960), le poids de la plante peut ä lui seul etre considere comme un
indice de concurrence, car ce poids varie selon l'intensite de la pression concurren-
tielle, la plante etant l'integrateur des facteurs pour lesquels la concurrence s'etablit.

Une autre preuve de l'existence de la concurrence est donnee par revolution de la
densite de peuplement, celle-ci etant fonction des relations entre individus. Une etude
de cette evolution permet done de mesurer l'intensite de la concurrence (Holliday,
1960; Carmer et Jackobs, 1965). Par de nombreux essais, plus ou moins empiriques,
on est arrive k determiner la densite optimale approximative qui conduit au meilleur
rendement pour ainsi dire de chaque culture. A partir de recherches systematiques,
Donald (1951, 1954), Kira et al. (1953), Shinozaki et Kira (1956), Sakai (1955), Bleasdale

et Neider (1960), Berry (1967) et Mead (1968) proposent des modeles mathema-
tiques caracterisant la relation entre la concurrence intraspecifique et la densite; de

Wit (1960) et Mclntyre (d'apres Donald, 1963), entre la concurrence interspecifique
et la densite. Les variantes proposees resultent des parametres consideres: rendement
ä l'unite de surface, rendement par individu, arrangement des plantes sur le sol, partie
recoltee de la plante, Stade et äge des plantes ä la recolte. De nouveau, la signification
la validite et le domaine de definition sont ä tirer du sens mathematique des expressions.
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Processus d'etablissement des relations sociales

«Lorsque dans la nature, des organismes vivent en un meme habitat et ont les memes
exigences, il y a concurrence entre eux pour les facteurs du milieu qu'ils doivent se

partager» (Singh, 1967), c'est-ä-dire que «la concurrence n'apparait que lorsque la
somme des besoins individuels depasse les disponibilites existantes» (Demarly et al.,
1964). Cette definition de la concurrence couvre l'ensemble de Celles qui s'appliquent
soit au regne vegetal (Clements et al., 1929; Harper, 1961), soit au regne animal (Birch,
1957; Milne, 1961). La definition de Donald (1963) est plus explicite: «II y a concurrence

lorsque chacun de deux ou plusieurs organismes recherche la quantite qu'il
desire de tout facteur particulier ou de toute chose, alors que les quantites immediate-
ment disponibles de ce facteur ou de cette chose sont inferieures aux demandes com-
binees des organismes en cause.» Et Jacquard (1968 b) d'ajouter: La concurrence «est
la resultante d'une modification du milieu, d'origine biologique», et l'aptitude con-
currentielle d'un individu ne peut etre donnee que relativement ä une situation con-
currentielle definie (Ellenberg, 1956).

Les processus d'etablissement des relations sociales dependent done des facteurs de
croissance du milieu, et l'on dit qu'il y a concurrence pour ces facteurs. Iis sont presque
tous d'ordre physico-chimique: l'eau, les elements nutritifs, la lumiere, l'oxygene, le

gaz carbonique. Bornkamm (1963) parle d'une «concurrence spatiale» et la verifie ä
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 distribues de fagon homogene en
dessus et au-dessous de la surface du sol. Donald (1963) et Jacquard (1968 b) rejettent,
ä part dans quelques exceptions bien definies, l'hypothese de la concurrence pour
l'espace.

Les phenomenes d'allelopathie, c'est-ä-dire l'effet des excretats foliaires mais sur-
tout radiculaires dans le declenchement et 1'evolution de relations sociales particu-
lieres, n'ont pas pu, pour les plantes fourrageres, etre deceles avec certitude en plein
champ; les resultats de differents travaux sont d'ailleurs contradictoires (Welbank,
1960; Griimmer, 1961; Kolb, 1962; Webb et al., 1967).

L'etude des elements de croissance en rapport avec la concurrence fait l'objet d'une
abondante litterature et ce n'est pas la place ici d'en faire la revue. Citons toutefois
Hofer (1970) qui s'attache particulierement ä l'effet des elements nutritifs sur l'eta-
blissement des mecanismes concurrentiels.

L'intensite concurrentielle est fonction de l'offre et de la demande en elements de
croissance. La survie d'un individu depend de son aptitude ä utiliser les disponibilites
du moment, et, au cours de sa croissance, ä exploiter une portion toujours plus vaste
de son habitat (Jacquard, 1968 b). La rapidite d'exploitation etant determinante,
«... il est evident que pratiquement tous les avantages ou toutes les armes des especes
en concurrence se resument en deux mots: quantite [d'elements de croissance
disponibles] et vitesse [d'exploitation]» (Clements et al., 1929). Ces deux parametres re-
gissent la vie communautaire. Elle est possible grace au fait que les organismes mis en
presence se distinguent par leurs exigences vis-ä-vis du milieu dans le temps et dans
l'espace (Gause, 1934), ou en d'autres termes, si ces organismes occupent des «niches
ecologiques differentes» (Andrewartha et Birch, 1954).

Les plantes sont dotees de plusieurs caracteristiques leur permettant de se distinguer
dans leurs exigences. Mesurables morphologiquement, ces caracteristiques font etat
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d'un developpement physiologique propre, dont certains aspects sont egalement 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);

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

- nombre, grandeur et forme des organes vegetaux et leur repartition dans l'espace
(organes aeriens: Chalbi, 1969; Winiger, 1968; organes souterrains: Pohjakallio,
1954; Garwood, 1967; Ueno et Yoshihara, 1967; Osman, 1971);

- surface specifique (Blackman et Wilson, 1951 a, 1951 b et 1954);

- taux relatif de croissance et taux d'assimilation nette (voir la bibliographic citee par
Nösberger, 1964);

- epoque et duree des phases vegetative et reproductive;
- taux de multiplication vegetative (Bornkamm, 1963) et de reproduction generative

(de Wit, 1960; Hofer, 1970);

- vitesse de colonisation (Bornkamm, 1962) et perennite.

Chacune de ces caracteristiques peut conferer ä un individu, selon la composition
sociologique de son voisinage, un succes ou un echec.

Aspects genetiques des relations sociales

Pour l'amelioration des plantes cultivees, la concurrence, et particulierement la
concurrence intraspecifique (inter et intragenotypique) est d'importance, puisque «le souci
du geneticien qui effectue une selection pour les caracteres quantitatifs, consiste ä

estimer la variation due ä l'environnement et ä la separer de celle due ä l'information
genetique dont la plante est munie» (Chalbi, 1967 a). Plusieurs auteurs s'occupent de

l'estimation des variances et covariances de genotypes 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 l'examen des genotypes, l'appreciation du succes de la selection

et la comparaison des procedes selectifs. D'une part, les resultats de ces recherches

montrent que les performances des associations peuvent etre, selon le choix des parte-
naires, superieures, egales ou inferieures ä celles des cultures pures et que les performances

des cultures pures ne sont pas forcement correlees positivement avec Celles des

associations, puisqu'il peut y avoir correlation negative que Gustafsson (1951), sur la base

du travail de Montgomery (1912), appelle «effet de Montgomery». D'autre part, ces

etudes etablissent que la variance due ä la concurrence peut etre soit plus grande, soit
egale, soit plus petite que la variance genetique et que plus celle-ci est faible, plus
celle-lä est elevee (Sakai, 1955): Plus une population est homogene, plus la concurrence

ä l'interieur de cette population est severe (Demarly et al., 1964), c'est-ä-dire
(Allard, 1961 et Allard et al., 1964) plus une population est genetiquement diversifiee,
plus ses performances sont stables.

Par son essai sur trois varietes de betteraves sucrieres, Bolz (1968) trouve que la
concurrence, avec ses consequences immediates sur le rendement, est impliquee gene-
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tiquement dans la plante: «L'effet concurrentiel est une grandeur fixe pour une plante
moyenne d'une sorte, independamment du fait qu'elle soit elle-meme favorisee ou
affaiblie. Cette grandeur est valable pour l'essai.» On peut se demander alors dans
quelle mesure l'aptitude ä la concurrence est un caractere appartenant au patrimonie
hereditaire, controle par un ou plusieurs genes et se transmettant d'une generation ä

l'autre selon les lois mendeliennes. Sakai (1955 et 1961) admet cette hypothese et Oka
(1960) en determine l'heritabilite sur des caracteres qu'il considere comme l'expression
de cette aptitude. Pour Yamada et Horiuchi (1960), il n'est pas besoin de faire appel
ä cette hypothese pour expliquer l'aptitude ä la concurrence, car celle-ci «est deter-
minee par les differences quantitatives qui affectent les caracteres controlant les
processus physiologiques ».

Consequences

Puisque la severite de la concurrence depend de l'homogeneite d'une population, la
concurrence intraspecifique concourt au maintien de l'espece (Walter, 1960): seule la
vie des individus, en l'occurrence des plus faibles, est mise en danger (Bauemer, 1964).
Le resultat de la concurrence interspecifique est oppose: les especes les plus faibles
sont etouffees, elles disparaissent du lieu oü elles ont erü (Walter, 1960).

Comme Darwin le laissait entendre, les etudes ecologiques, conduites d'abord sur
des vegetations naturelles, puis de plus en plus sur des peuplements artificiels, attestent
que certaines limites d'especes ne correspondent pas ä des limites climatiques, mais ä
des limites de milieux biologiques. Les relations sociales, «determinant pour une part
la constitution genetique d'une population» (Singh, 1967), sont done une composante
importante de la formation et de la succession des communautes vegetates (de Vries
et Ennik, 1953; Lieth, 1960; Bornkamm, 1963; Ellenberg, 1963; Braun-Blanquet,
1964; Harper, 1967; Knapp, 1967). Ces considerations s'appliquent d'ailleurs aussi ä
la dynamique des populations animates (Birch, 1957; Mather, 1961).

But du travail

Les etudes sociologiques realisees recemment ä l'Institut de production vegetate de
l'EPF (Zurich) temoignent de la complexite des processus de formation du couvert
vegetal. Thöni (1964) s'attache aux modifications de la composition floristique d'une
prairie naturelle, dues aux systemes d'exploitation et aux methodes de fumure. Les
variations saisonnieres de la composition botanique ne sont pas seulement analysees
en fonction soit des frequences de coupe, soit des precedes de fumure, mais l'inter-
action de ces deux mesures de production est mise en evidence. Künzli (1967) etudie
«l'influence de differentes fumures sur le peuplement, le rendement et la qualite four-
ragere des formes les plus importantes de l'association Arrhenatheretum elatioris».

Ces etudes revelent l'importance de la causalite des modifications floristiques, mais
ne l'expliquent pas. Seules des mesures ecologiques precises en relation avec l'analyse
du comportement des especes permettent d'aborder cette causalite. Quelques travaux
dans ce domaine ont ete executes ces dernieres annees a l'Institut mentionne. Nös-
berger (1964) et Lehmann (1968) s'occupent de la structuration du rendement de
peuplements monospecifiques en fonction des facteurs du milieu, tels la temperature,
le climat lumineux, l'humidite du sol; Winiger (1968) applique une etude semblable ä
une prairie naturelle. II recherche en particulier l'effet des conditions climatiques sur
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la repartition spatiale des differentes especes, de leurs organes aeriens, de leur surface
foliaire. Enfin Hofer (1970) traite du comportement de quelques especes associees

deux ä deux sous l'influence de differentes formules de fumure.
Le present travail a pour objet d'analyser quelques aspects des relations sociales

entre cinq especes herbacees, soit en culture pure, soit associees par paire et soumises
ä deux frequences de coupe. Ce travail s'attache aux points suivants:

1. Presentation des manifestations des relations sociales dans le Systeme biologique
cree.

2. Examens des situations concurrentielles rencontrees dans ce Systeme biologique, la
nature des relations sociales etant defmie ä partir de leurs manifestations.

3. Mise en evidence de quelques liens entre les caracteres mesures et de leur variability.

Ma vive reconnaissance s'adresse au professeur R. Koblet qui m'a permis de collaborer ä la
recherche de son institut, pour l'intöret constant que M. R. Koblet a voue ä cette these et pour
l'appui que j'ai toujours trouve aupres de lui.

Je remercie les membres de l'Institut de production v6getale qui ont pröte leur concours ä la
realisation de ce travail, tout specialement MM. F.Schwendimann et J. Nösberger pour leurs
estimables propositions et conseils. Je remercie aussi vivement M. J. Nösberger qui a bien voulu
accepter d'etre corapporteur.

Je temoigne ma gratitude au professeur A. Linder pour sa precieuse contribution ä la mise en
valeur des r£sultats.

Mon simple et chaleureux merci s'adresse ä M.P.Jacquard de l'Universite de Montpellier
(France), qui a eu l'amabilite de s'occuper de mes problemes, bien que notre relation ait 6te du
«commensalisme» pur.

Enfin, je remercie tres cordialement MM. N.Chalbi de l'Universite de Tunis et A.Gallais de la
Station d'amelioration des plantes fourrageres ä Lusignan (France), pour la correspondance et
les entretiens fructueux qu'ils m'ont permis d'avoir avec eux.

Ce travail a pu etre realise gräce au credit de recherche accorde par la Conf6deration.

2 Materiel et methode

2.1 Dispositif experimental

2.1.1 Materiel d'essai, frequences de coupe, disposition de l'essai

Materiel d'essai

Les criteres qui ont preside au choix des especes sont les suivants:

- Comparaison du comportement de quelques especes fourrageres utilisees dans la creation de
prairies artificielles et de quelques especes importantes des prairies naturelles;

- Diversite respective des especes quant ä leur cycle de developpement annuel et au cours des

annees, et quant ä leur forme de croissance.

Les especes choisies sont:

- une graminee: Dactylis glomerata, L.- Dactyle agglomere
- une legumineuse: Trifolium pratense, L.- Trefle violet
- trois especes n'appartenant pas ä ces deux grandes families:

Anthriscus silvestris, L.- Anthrisque des bois
Ranunculus acer, L., ssp.frieseanus (Jord.).- Renoncule äcre
Taraxacum palustre (Lyons).- Dent-de-lion.
Le dactyle est une variete commerciale tardive du Danemark.
Le trefle est une vari6te cultiv6e du pays, connue sous le nom de «Leisi».
Les graines des trois autres especes, recoltees en ete 1964, proviennent des prairies naturelles

environnant le lieu de l'essai.
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Frequences de coupe

Regime 1: 3 coupes annuelles «3 X », ou quelques fois appele «regime extensif»;
Regime 2: 6 coupes annuelles «6x », ou quelques fois appele «regime intensif».

Disposition de Vessai

Les cinq especes sont associees deux ä deux selon toutes les combinaisons binaires possibles.
Ainsi chaque espece figure:

- en concurrence avec elle-meme 5 cultures pures;
- en concurrence avec une autre 10 cultures bispecifiques.

Puisqu'il y a deux regimes de coupe, l'unite experimental ou «bloc» compte 30 cultures.
Chacune d'elles etant r6petee 4 fois, l'essai comprend 4 blocs, et, ä l'interieur de chacun d'eux,
les 30 cultures sont reparties au hasard (Linder, 1969).

2.1.2 Lieu, climat, sol

Lieu
L'essai a ete mis en place en plein champ sur une parcelle du domaine d'essai du Rossberg

(«Versuchsgut für Pflanzenbau und Landtechnik Oberhof-Rossberg») pres de Kemptthal (Zurich).
Cette parcelle est situde sur une vaste terrasse faiblement inclinde et exposee ä l'ouest.

Climat

1965: L'experimentation proprement dite ne commence qu'en 1966 (voir Chapitre 2.2.1,
Exploitation). Le climat de 1965 est caracterise par un printemps pluvieux et un ete frais et humide
ä l'exception du mois de juin. On enregistre des temperatures relativement basses en avril, mai et
de juillet ä septembre. Les precipitations, comme le nombre de jours pluvieux, atteignent 120 ä
130 % de la norme. La duree d'ensoleillement n'est que de 80 ä 85 % de la moyenne.

1966: La p6riode de vegetation de 1966 se caractdrise par des mois de mai, juin et octobre tres
ensoleillds. Juillet et aoüt sont par contre deficitaires en chaleur et avril et juillet presentent des

quantites de pluie excedant la moyenne.
1967: Avril et les deux premiers tiers de juin sont frais. La temperature moyenne de juillet est

de 2,4 °C, Celle d'octobre de 3,5 °C superieure ä la normale. La p6riode de cinq semaines de beau
temps ä partir du 22 septembre a un effet benefique sur la croissance automnale des cultures. Les
precipitations sont au-dessous de la moyenne en avril, mai, juillet et octobre, mois pendant lesquels
l'approvisionnenement en eau n'est pas toujours optimum. Cependant, la croissance n'en a pas
ete influencee de fa?on perceptible.

Les figures 1 et 2 caracterisent revolution de quelques donnees climatiques.

Figure 1

Repartition hebdomadaire des precipitations en 1966 et 1967 sur le lieu d'essai. (Les precipitations
ont ete enregistees sur le lieu de l'essai)
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Figure 2

Evolution du rayonnement global et de la temperature pour la region du lieu d'essai (moyennes
hebdomadaires). Le rayonnement global pour 1966 a ete enregistre sur le lieu de l'essai, pour 1967,

ä Kloten ZH; la temperature de 1966 et 1967, ä Winterthour ZH

Sol

Le sol d'essai est un sol brun lessive qui s'est developp£ ä partir d'une moraine sur marne mo-
lassique. Par endroit, ce sol est legerement pseudogleyfie. II est recouvert de materiau 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'61eve k 6,6.

Je remercie le professeur R.Bach d'avoir eu l'amabilite de ddcrire le profil du sol d'essai.

2.2 Technique experimentelle

2.2.1 Plantation, soins culturaux

Plantation

L'essai est mis en place au printemps 1965 sur un champ dont le precedent cultural est un
melange fourrager k base de trefle d'Alexandre (Trifolium alexandrinum, L.). Labouree en automne
1964, la parcelle est hers6e avec chevaux le 30 mars 1965.
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La preparation des plantons en serre s'etend de janvier ä mars et le repiquage de ceux-ci Sur
le champ d'essai s'echelonne 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 meme espece
se suivent; en melange, chacune des 6 lignes d'une espece alternent avec une des 6 lignes de la
seconde espece, chaque ligne etant reservee ä une seule espece.

L'dpoque tardive de la plantation est due ä un printemps pluvieux et des raisons techniques de

travail en dictent la duree.

Soins culturaux

1965: L'exploitation est dependante des dates de mise en place de l'essai. Le reste de la periode
de vegetation ne permet plus l'application des deux regimes de coupe et il est preferable de
disposer d'un materiel vegetal vigoureux au printemps 1966. C'est pourquoi toutes les parcelles sont
fauchees trois fois, ä savoir le 16 juillet, le 13 septembre et le 25 octobre. Apres chaque coupe,
on desherbe toutes les parcelles ä la main et l'on remplace les plantes disparues.

Fumure:

108 kg d'acide phosphorique ä l'ha, sous forme de superphosphate.
180 kg de potasse ä l'ha, sous forme de sei de potasse ä 60 %.
100 kg d'azote ä l'ha sous forme de salpetre d'ammoniaque.

La fumure de fond est epandue le 2 avril. Elle est renouvelee en arriere automne, l'acide
phosphorique etant applique sous forme de scories Thomas. La fumure azotee est repartie en trois
fois: 40 kg/ha apres la plantation, 30 kg/ha apres la premiere et la deuxieme coupe, respectivement.
La moitie de la dose est 6pandue sur les mdlanges avec le trefle le long des lignes de son partenaire
et les cultures pures de trefle ne regoivent pas d'azote.

Les resultats de 1965 montrent que les parcelles se sont recouvertes d'une forte vegetation et
que l'heterogeneite entre les blocs, due ä la duree de la plantation, s'est amcnuisee vers l'automne.

1966 et 1967

Exploitation: L'essai est soumis aux deux regimes de coupe.
Apres chaque coupe, on procede au desherbage des parcelles, mais les plantes manquantes ne

sont plus remplacees.
Fumure: Les doses restent les memes qu'en 1965. La fumure de fond est distribute en fin de

Periode de vegetation (apres le 10 novembre). La fumure azotee est donnee au premier printemps
(avant le 10 mars) et apres les premieres et deuxiemes coupes du «3 x » ou apres les deuxiemes
et quatriemes coupes du «6 x », repectivement; la fa?on d'epandre cet engrais est la meme qu'en
1965.

Lutte antiparasitaire: Au cours de 1966, le trefle souffre d'une attaque de scierotiniose (Sclerotinia

trifoliorum Erickss.) et d'oi'dium du trefle (Erysiphe polygoni DC.). Pour eviter un trop fort
deperissement du trefle, tout l'essai est traite avec une bouillie de Brassicol le 10 novembre 1966

(dose: 10 kg de Brassicol dilue dans 1000 1 d'eau ä l'ha).
Je remercie le professeur E. Müller de l'Institut de botanique systematique, EPF, Zurich, d'avoir

bien voulu determiner ces champignons et de m'avoir conseille quant au traitement ä appliquer.

2.2.2 Recoltes: methodes et dates

Methode

La hauteur de coupe est de 3 ä 4 cm au-dessus du niveau du sol. La fauche se pratique ä la
faucille, plante par plante. Pour exclure les effets de bords, on tlimine d'abord deux rangees de

plantes tout autour de la parcelle.
Sur une parcelle complete, on recolte 64 plantes: Celles d'une monoculture sont laissees ensemble,

Celles d'un melange sont separees par espece.
La surface recoltee d'une parcelle est de 0,41 m2. En melange, on admet (Lampeter, 1959/1960;

Williams, 1962; England, 1965 et 1968; etc.) que chacune des deux especes dispose de la moitie
de cette surface. Les rtsultats d'une parcelle pure sont consequemment divises par 2 pour etre

compares ä ceux d'une espece en melange.
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Dates

Le choix de la date d'une coupe est d'abord dicte par le Stade de developpement des plantes
et l'aspect du tapis vegetal. Selon Fepoque de l'annee et Ies conditions climatiques, la date de la
recolte, par rapport au programme etabli, est avancee de quelques jours (dessechement ou pour-
rissement des plantes fauchees trois fois par an) ou retardee d'autant (fermeture de la couverture
vegetale des parcelles fauchdes six fois par an).

La date d'une recolte est ensuite dependante des travaux de mesure et de depouillement des
echantillons en laboratoire. C'est pourquoi les deuxiemes, quatriemes et sixiemes coupes du «6 x»
sont toujours pratiquees ä 7 ä 10 jours d'intervalles des trois coupes du «3 x », respectivement
(fig. 3).

3x
24 8 22 5 19 3 17 31 14 28 11 25 9 23

1966 I ' I 1 I ' I ' I I | I | I | I | I | | | | I |

AVRIL MAI JUIN J UIL LET AOÜT SEPTEMBRE OCTOBRE

4 A A A A A

6x

3x » T »a

1967 I 1 I 1 I 1 I ' I I ' I i I i I i | i | i | i | i |

A bA A A A A

6x
Figure 3

Dates des recoltes en 1966 et 1967, indiquees par le signe a pour le regime de trois coupes annuelles
et par le signe b pour celui de six coupes annuelles

2.2.3 Mesures: genre et technique

Les parametres enregistres seulement au moment de la recolte, sont les suivants:
1. Matiere seche totale par ma.
2. Matiere seche foliaire (limbe) par m2.
3. Matiere seche «reste».
4. Matiere seche totale par plante.
5. Densite de peuplement.
6. Surface specifique par rapport ä la matiere seche foliaire.
7. Surface specifique par rapport ä la matiere seche totale.
8. Indice foliaire.
9. Hauteur des plantes.

Hauteur des plantes

Par hauteur des plantes, on entend la limite supdrieure moyenne de la strate foliaire assimilatrice
de chaque espece, mesuree ä partir du sol. Dans certains cas, on a determine la hauteur des
inflorescences: dactyle, premieres coupes du «3 X » en 1966 et 1967; anthrisque, premieres coupes
«3 x » 1966. C'est la seule estimation possible de la hauteur de ces especes ä ce moment-lä, car
la masse foliaire basale est dejä jaunie et les feuilles encore fonctionnelles assez rares s'etagent le
long des tiges fertiles. Pour le trefle, le niveau des inflorescences est ä peine plus eleve que celui
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du coussin foliaire (premieres coupes du «3 x » en 1966 et 1967; deuxiemes coupes du «6 x » en
1966 et 1967). II en est de meme pour l'anthrisque lors de la premiere coupe du «6 x » en 1966.

On effectue 4 mesures par parcelle pour les cultures pures et 8 pour les melanges bispücifiques.
A l'interieur de la parcelle, l'endroit oü Ton plonge le metre ä travers Ie tapis v6getal n'est pas
tout ä fait aleatoire, en ce sens que les dimensions extremes sont evitees.

Pour le «6 x », la mesure de la hauteur des plantes se fait un ä deux jours avant la date de la
recolte. Pour le «3 x », oü les risques d'affaissement ou de verse (coups de vent, orages) vont en

augmentant avec la croissance des plantes, l'ücart entre la date de la mesure de la hauteur et celle
de la coupe varie de 1 ä 10 jours.

Surface foliaire, matiere seche

Selon l'espece, la surface foliaire est determinee par une des trois methodes suivantes;

Espece Methode

Dactylis glomerata

Anthriscus sihestris

Trifolium pratense
Ranunculus frieseanus
Taraxacum palustre

Longueur x largeur moyenne du limbe x f. c.
(le facteur de correction f.c. 0,95).
ä l'aide du planimetre ä colonne d'air
(«airflow-planimeter» d'apres Jenkins, 1959).
toutes trois ä l'aide du planimetre ä source lumineuse
(fabrication: Evans Electroselenium Ltd., England).

La surface foliaire est d6terminee Sur du limbe sain, c'est-ä-dire encore assimilateur. Un echan-

tillon est pr61ev6 et l'on separe le limbe de leurs petioles et des tiges. L'ampleur de l'echantillon
est donnüe par le nombre de feuilles separ6es; 40 ä 60 selon leur grandeur saisonniere pour le dac-

tyle, le treffe, la renoncule et la dent-de-lion; pour l'anthrisque, on pr6pare 8 ä 10 g de limbe frais.
Le coefficient de variation pour 4 blocs s'eleve ä 3 a 4 % de la moyenne.

Les feuilles (limbe) mesurees sont ensuite sechees a 105 °C jusqu'ä Constance de poids, de meme

que les tiges s6parees de leurs feuilles et le solde de la recolte. Le poids sec de l'6chantillon de feuilles
et celui de l'echantillon de tiges servent au calcul du rapport feuilles:tiges. II n'est pas tout ä fait
correct de designer par tiges l'echantillon dont on a preleve les feuilles, car il comprend aussi bien
les tiges que les petioles (gaines pour le dactyle), les inflorescenses et les graines. De plus, on y a

ajout6 le materiel vegetal n'assimilant plus. Pour cette raison, on parlera de l'echantillon «reste»
et du rapport feuilles;«reste».

La matiere seche totale produite par espece et par culture s'obtient par addition de l'echantillon
de limbe, de celui du «reste» et du solde de la recolte. Les collets et les racines ne sont done pas
compris dans la matiere seche totale.

La production de matiere seche foliaire est calculee ä partir du rapport feuilles: «reste».
Le rendement de matiere seche «reste» est donne par la soustraction:

matiere seche totale —matiere seche foliaire.
Pour la dent-de-lion, la süparation de la matiere seche foliaire de celle du «reste», lorsqu'elle

a et6 effectuee, n'a pas donne des resultats satisfaisants. Les raisons en sont: fortes differences
dans le degre de dessechement ou le pourrissement du feuillage d'un bloc ä l'autre, difficultes de

recolte et d'echantiltonnage pour le «3 x »; pour le «6 x », la separation n'a pu etre faite qu'ä la
premiere recolte, lors de la montaison des tiges floriferes; pour les coupes ulterieures, le materiel
vegetal etait toujours sain. C'est pourquoi les resultats mis en valeur pour la dent-de-lion sont les

suivants:
1. Matiere seche totale par m2.
4. Matiere seche totale par plante.
5. Densite de peuplement.
7. Surface specifique par rapport ä la matiere seche totale.
8. Indice foliaire.
9. Hauteur des plantes.

Pour passer au rendement ä l'unite de surface, on tient compte de ce que la production d'une
culture pure provient de toute la surface recoltee et de ce qu'une espece en melange croit sur la
moitie de cette surface.
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A partir de la matiere seche totale, de la surface foliaire de l'echantillon de feuilles et du rapportfeuilles:« reste », on calcule:
La surface specifique du limbe par rapport ä la matiere seche foliaire,
la surface specifique du limbe par rapport ä la matiere seche totale et
Vindice foliaire (unites de surface foliaire par unite de surface de sol).

La matiere seche totale par plante se deduit du rendement total et de la densite de peuplement.
II s'agit done d'une production moyenne individuelle dont on ne connait pas la variability

Densite de peuplement

Elle est enregistree par comptage des 8 lignes de plantes ä l'interieur de la parcelle, 4 ä 5 jours
apres la coupe. A ce moment, on voit tres bien les plantes qui ont ete fauchees: Soit elles ont dejä
repns, soit elles maintiennent encore quelques tiges verdätres, plus ou moins cicatrisees, avant de
brunir et pournr completement; il est aussi plus facile de distinguer chaque individu ä ce moment
que peu avant la recolte.

2.3 Symbolisme

Les cinq especes sont symbolisees par les lettres suivantes.
Dactylis glomerata D
Trifolium pratense T r
Anthriscus silvestris A
Ranunculus frieseanus R
Taraxacum palustre Ta

Chaque culture est symbolisee par un couple de majuscules; ce couple, representant les deux
elements dont une association est composee, indique les performances des plantes recoltees sur la
parcelle entiere.
Cultures monospecifiques D D, Tr Tr, etc.
Cultures bispeeifiques D Tr, D A, etc.

n especes donnent lieu ä —^ ^
cultures, dont n monospecifiques et —^—— bisp&ifiques,

et oü D Tr Tr D, D A A D, etc. Le tableau 1 a presente toutes les associations possibles pour
les cinq especes de l'essai.

Chaque element d'une association est symbolist par une majuscule et une minuscule; ce couple
de lettres indique les performances des plantes d'une espece disposant d'une demi-parcelle.
Element d'une culture monospeeifique D d, Tr tr, etc.
Element d'une culture bispecifique D tr, D a, etc.
D tr: un caractere est mesure sur le daetyle en presence du trefle; D etant l'organisme mesure,

peut s'appeler produeteur et tr etant l'organisme ambiant, competiteur.
Tr d: en designe la reeiproque.
n especes donnent lieu ä n2 Clements d'association, dont n sont en pr6sence d'eux-mdmes et
n (n 1) en presence d'un autre 61ement. Le tableau lb presente tous les elements possibles pour
les cinq especes de l'essai.

Le hen entre l'association et l'element peut s'ecrire ainsi:
DD 2 Dd; DTr D tr+Tr d; etc.

Tableau 1 a

Associations binaires possibles ä partir des cinq especes de l'essai; la diagonale N-O - S-E du
tableau est occupee par les cultures pures (symboles soulignes)

D Tr A R Ta

D D D DTr D A D R D Ta
Tr Tr Tr Tr A Tr R Tr Ta
A A A AR ATa
R RR R Ta
Ta TaTa
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Tableau 1 b

Elements dissociation possibles ä partir des cinq especes de l'essai; la diagonale N-0 - S-E est

occupee par les elements en presence d'eux-memes (symboles soulignes)

d tr a r ta

D D d D tr D a D r D ta
Tr Tr d Tr tr Tr a Tr r Tr ta

A Ad A tr A a A r A ta

R Rd R tr R a Rr R ta

Ta Tad Ta tr Ta a Tar Ta ta

3 Resultats

3.1 Manifestations et nature des relations sociales

Lorsque dans les etudes sur les actions reciproques entre vegetaux, le support envi-
ronnemental est egal pour chaque culture, celle-ci represente la rencontre de deux
elements (Jacquard, 1968 a). C'est le cas de notre essai puisqu'au moins au depart, la
densite de peuplenent est identique dans chaque parcelle. On parle d'iso-rencontre
lorsque les individus des deux elements appartiennent ä la meme espece (situation AA),
et si ces individus appartiennent ä deux especes, il s'agit d'une hetero-rencontre (situation

AB). Les effets de la concurrence se manifestent par une difference de
performances entre ces deux situations. En considerant la culture pure comme base de

reference, on admet qu'il y a absence d'action au sein d'un peuplement monospecifique.
En toute rigueur, il faudrait l'analyser ainsi que le preconisent de Wit (1960), Mclntire
(cite par Donald, 1963), Sakai (1955 et 1957) et Jacquard (1968 a), c'est-ä-dire
determiner les effets d'autopresence par experimentation ä densite et disposition variables
des individus sur le terrain. Ces problemes relevent de la concurrence intraspecifique
et notre essai, tel qu'il est conpu, ne permet pas de les aborder. C'est pourquoi, en

comparant les mesures realisees sur A en presence de lui-meme (Aa) ä Celles realisees

sur A en presence d'un partenaire d'une autre espece (Ab), toute situation du type:
Ab A Aa est interpretee comme la consequence de la substitution de a par b (Jacquard,
1968 a).

En debut d'experimentation, oü la densite de peuplement est identique pour chaque
culture, les effets de substitution ne se manifestent que par les deviations plastiques
des performances de l'hetero-rencontre par rapport a. l'iso-rencontre. Par la suite, la
deuxieme manifestation, consequence de la premiere, est la diminution des effectifs.

3.1.1 Mise en evidence des effets concurrentiels par les deviations plastiques

Les deviations plastiques se mesurent aussi bien sur l'espece «deformee» que sur
l'espece «deformante». Elles sont relatives, puisque l'indice d'actions biologiques cons-
titue le rapport des performances en association ä Celles en culture pure. On les met
en evidence ä deux niveaux (Chalbi, 1967 a):
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a) Niveau de l'element de l'association

Ab — Aa
ra_±^ü—
m etant la modification plastique relative elementaire.

b) Niveau de l'association

M ^a) — (Aa + Bb)
(Aa + Bb),

M etant la modification plastique relative du melange theorique ou la modification
plastique relative communautaire. M represente du reste le «facteur du melange»
(«Mischsaatfaktor») de Lampeter (1959/60), legerement modifie.
Le signe de ces deux indices montre si la devation est benefique (signe +) ou des-

avantageuse (signe —); la valeur absolue en met l'ampleur en evidence. L'intervalle
de variation de m et de M s'etend de — 1 (extermination totale) ä + oo (du moins
mathematiquement sinon biologiquement).

3.1.2 Nature des relations sociales: Definition des situations concurrentielles

On peut definir la nature des relations sociales ä partir de leurs processus d'etablisse-
ment, c'est-ä-dire en fonction des exigences des plantes et de Toffre environnementale
(Ellenberg, 1952 b). Hofer (1970) procede de cette maniere dans son etude de la
concurrence entre quelques especes de plantes herbacees, relativement ä diverses combi-
naisons de fumure. On peut aussi definir la nature des relations sociales ä partir de
leurs manifestations, c'est-a-dire sur la base des deformations plastiques. Au nivean
de l'element, l'effet concurrentiel interspecifique peut etre positif, nul ou negatif. Les

Tableau 2

Nature des relations sociales

Situations elementaires A B A + B Etats communautaires

1. Dommages mutuels — — < 1

Antagonisme I
2. Dommages unilateraux O — < i

3. Effets d'opposition + —
V
II
A Sous-compensation I

Compensation II
Surcompensation III

4. Indiffdrence 0 0 Neutralisme II
5. Avantages unilateraux + 0 > \

Synergisme III
6. Avantages mutuels + + > 1

avec — si Ab<Aa et I si association<separation
0 siAb=Aa II si association =separation
+ si A9>Aa III si association, separation

oü association =Ab+Ba
et separation =Aa+Bb
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situations elementaires sont done definies par la combinaison des signes + et —, et
du zero, deux ä deux. Les etats au niveau des associations binaires, ou etats commu-
nautaires, sont les consequences directes des situations elementaires. Le tableau 2,

inspire de Demarly et al. (1964), Chalbi (1967 a), Jacquard (1968 a, b et 1970) et de

Jacquard et Arnault (1969), resume definitions et consequences.
La relation de cause ä effet faisant correspondre ä chacune des situations elementaires

1, 2, 4, 5 et 6 une seule consequence possible au niveau communautaire est uni-
voque. Par contre, cette relation entre les effets d'opposition (situation 3) et l'etat
communautaire de compensation est multivoque, car selon l'importance de la
modification, il peut resulter de l'association: une perte (sous-compensation), une egalite
(compensation vraie) ou un benefice (surcompensation).

La nature des relations sociales ä partir de leurs manifestations n'est cependant pas
definie par ces seules situations. En considerant la culture pure comme base de

reference, on admet qu'elle permet l'exteriorisation optimale des caracteres des organis-
mes en cause. Or tant dans le regne vegetal qu'animal, on connait maints exemples

ou la separation de deux organismes se revele nuisible ä l'un des deux ou aux deux,
et oil l'association presente des avantages pour l'un ou les deux organismes, ou des

avantages pour l'un et des desavantages pour l'autre. De telles situations sont la
cooperation et le mutualisme, tous deux une forme de la symbiose; le commensalisme;
la predation et le parasitisme (Jacquard, 1968 a).

Le terme de competition prend des lors un sens precis: Elle englobe les six formes
de relations sociales presentees au tableau 2. Ainsi precisee, la competition est en
accord avec ce qui a ete dit concernant ses processus d'etablissement. Elle s'installe

lorqu'une plante altere le milieu physico-chimique de fa?on telle que ses voisines en

sont influencees positivement ou negativement.
Pour les formes de relations sociales autres que la competition, il y a le fait qu'un

des deux partenaires ou les deux, lorsqu'ils sont separes, est ou sont voues ä la dis-

parition, qui joue le role principal dans leur etablissement. Weaver et Clements (1938,
cites par Huffaker, 1966) le demontrent au sujet du parasitisme.

«Une «relation sociale» sera done definie comme tout ce qui, dans l'activite d'un
etre vivant, implique une interdependance avec le milieu biologique, la competition
etant une conception restreinte aux relations induites par les disponibilites de l'en-
vironnement» (Jacquard 1968 b).

3.2 Methode de determination des situations et des etats

3.2.1 Application du test t de Student

Pour definir la nature des situations et des etats ä un seuil de probability fixe, la

signification des deviations plastiques relatives se determine ä partir d'une analyse de

variance conduite sur chaque espece en tant que producteur. Le domaine de variation
des deviations relatives etant asymmetrique par rapport ä zero, l'analyse est appliquee,
sur les valeurs absolues. Si la difference entre deux valeurs absolues (test t de Student)
est significative (ou ne l'est pas), on considere que la deviation relative l'est (ou ne
l'est pas).

L'analyse de variance, conduite sur les resultats du dactyle et du trefle (matiere seche totale
par unite de surface, premiere coupe, «3 x », 1966), est donnee aux tableaux 3 a et 3 b.
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Tableau 3 a

Analyse de variance conduite sur les resultats du dactyle (matiere seche totale en g/m2)

Source de variation DL CM Test F SIG F

Associations 4 519 148.21 18.021 # *

Blocs 3 141 942.57

Residuelle 12 28 808.57 s

Totale 19

Test t: PpdSi 261.52 Ppds2 366.65 Ppds3 518.23

Tableau 3 b

Analyse de variance conduite sur les resultats du trefle (mattere seche totale en g/m2)

Source de variation DL CM Test F SIG F

Associations 4 190 693.44 17.867 ***
Blocs 3 46 632.22

Residuelle 12 10 673.17 s

Totale 19

Test t: Ppdsj 164.08 Ppds2 230.04 Ppds a 325.14

Oü:

DL nombre de degr6s de liberie
CM carres moyens

Test t:
PpdSi plus petite difference significative au seuil de probabilite d'erreur de 5 %
Ppds2 plus petite difference significative au seuil de probabilite d'erreur de 1 %
Ppds3 plus petite difference significative au seuil de probabilite d'erreur de 0,1 %

Test F:
SIG F signification du test F
NS variance non significative
* variance significative au seuil de probabilitd d'erreur de 5 %
* * variance significative au seuil de probabilite d'erreur de 1 %
*** variance significative au seuil de probabilite d'erreur de 0,1 %

La signification du test t est symbolis6e de meme:
NS difference entre deux moyennes < Ppds,
* difference entre deux moyennes ' Ppdsa
* * difference entre deux moyennes 2: Ppds2
*** difference entre deux moyennes Ss Ppds3

Un exemple illustre le procede de definition de:

a) la situation elemental re 6tablie entre le dactyle et le trefle, c'est-a-dire pour D tr et Tr d
(tableau 4), et

b) l'etat communautaire de ces deux especes, c'est-ä-dire pour D Tr.
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a) Situation elementaire

Tableau 4

Rendements de matiere seche totale par unite de surface du dactyle et du trefle (lre coupe, «3 X»,
1966)

Modifications plastiques
Valeurs absolues relatives eldmentaires

d tr d tr

D 832.13 678.94 D 0 —0.18

Tr 1188.25 824.59 Tr +0.48 0

La difference des valeurs absolues D tr—D d —153.19 n'est pas significative (tableau 3a
PpdsJ: la deviation plastique relative de D tr par rapport ä D d ne Test done pas. Par contre,
la difference des valeurs absolues Tr d—Tr tr +363.66 est significative (tableau 3b, Ppds3).

Consequemment, la deviation plastique de Tr d par rapport ä Tr tr est consideree comme
significative. Au niveau elementaire, la situation ä laquelle on aboutit est done l'avantage unilateral
(situation 5).

b) Etat communautaire

Au niveau de la communaute, la difference ä tester est:

(Ab-! B a)—(A a+B b),

qui peut s'ecrire:

(A b—A a) +(B a—B b).

Le test adequat doit done faire intervenir la variability des deux especes considerees. Lampeter
(1959/60) en propose l'expression:

1 A s" 2 s2

Sfb ^ ~T + V
oü: Svd variance de la difference

s2> s variance residuelle respective des deux especes (tableaux 3 a et 3 b), et
1 2

r nombre de blocs.

Si: (Ab—Aa)+(Ba—B b)2;SFrrtp,
la deviation plastique relative communautaire est consideree comme significative, car

SFD'tp Ppdsp

calculee aux trois seuils de probabilite d'erreur P 0.05, P 0.01 et P 0.001, respectivement,

pour des valeurs du test t dont le nombre de degres de liberte est pris egal ä 12.

Dans l'exemple numeriuue precedent, la difference:

(D tr +Tr d)—(D d +Tr tr) +210.47 NS
(Ppds! 306.15)

et la deviation plastique relative communautaire D Tr:

M
(p tr+Tr d>—(p d+Tr tr>

+0 i3 NS
(Dd+Trtr)

sont non significatives (NS). Bien que le rendement de l'association dactyle—trefle soit superieur de

210.47 g + 13 %) ä celui des deux dldments en culture pure, ce bendfice doit etre considdre comme

fortuit. L'etat communautaire est done la compensation (etat II). En fait, puisqu'au niveau

elementaire on aboutit ä la situation 5, on devrait obtenir au niveau communautaire l'etat III (voir
Chapitre 3.1.2, page 334 et tableau 2). On voit done que la relation univoque n'est pas toujours

respectee. La methode de definir la nature des situations et des etats a un seuil de probabilite fixe
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en est la raison: le test t est trop puissant. Malgre les exemples de ce type que l'on rencontrera
par la suite, cette methode nous apparait comme la plus judicieuse, en tout cas pour une premiere
approche de determination des situations et des etats.

3.2.2 Exemples numeriques pour chacune des situations rencontrees

Le procdde de determination des situations el6mentaires et des dtats communautaires est pre-
sente au tableau 5 et ä la figure 4. On a choisi un exemple de chaque situation rencontree, avec
l'etat correspondant, ä partir des rendements de matiere seche totale ä l'unite de surface. Au
niveau elementaire, on a reporte les rendements de chaque element d'une association et ceux des
cultures pures correspondantes. La difference «dif» entre l'element de l'hetero-rencontre et celui
de l'iso-rencontre permet de calculer la modification plastique relative elementaire m. La situation
rencontree depend de la signification du test t. Au niveau communautaire, on a reporte la somme
de deux elements associes et la somme des deux 616ments des cultures pures correspondantes.
A partir de la difference «DIF» entre ces deux sommes, on calcule la modification plastique relative
communautaire M, et l'etat communautaire est defini selon la signification du test t.

On remarque qu'ä la situation 2 correspond l'6tat II (tableau 5): ceci est de nouveau un exemple
oil la relation univoque entre situation et etat n'est pas respectee (voir fin du Chapitre 3.2.1,
page 337).

Niveau elementaire

nJ]1 I Iii
I 1 cultures pures

assoclat ions

~BI —i~i i—KMi B~i
Elements A a A ta TaaTata Od Dr Rd Rr Od Ota Tad Tata Od Da Ad Aa Od Dtr TrdTrtr

Figure 4

Repräsentation graphique des valeurs absolues reportees dans le tableau 5, donnant les situations
elementaires (SE) et les etats communautaires (EC) rencontres ä partir des rendements de matiere
seche totale par unite de surface (MST). Pour les symboles des Elements d'association et les commu-

nautes, se referer au Chapitre 2.3, Symbolisme, page 332

338



<L>

3
"3
«3

C
cs

fi _
O° W)

.2
03 J-t

•<L) O
CA ^<D w"O

<D
<D

CA

j?3
*b

a
s
<u
X

W

*a
c

- <d
CA

i) V;

•3 I
ö .S
<D *0
G

^ •-^ G
CA ^
G Ü
O ^
•£ D.

3 Ä
O

TJ 3a -3
o -g
& 3
0) CA

J-
S -a
O «A

<D C

3
•3 2
c 2

•2 •§
3 -S
•S a>

S -Ö

2 'S
:§ S

"Ö ^
vi)
-n
"D
<j
o
IH
p.
CD

« rt ,in
c « '3

k. <D <D
X W JH

a> <D

•a 3 3^ IT rr<

3 u «
q> P8

t! G

Ö Ö
.2 O

I =3 6

II
11 11

•0 Q 6

0
s 0

<c
*0 c0 ÖÜ

a
11

CA

||

.5?s

J3
u
3

H
+

o
+

m ON

O

u TJ
pi Pi

++
T3 u
Q Q

*=t

+

o
+

CZ)

%

+

"St

+

tsr- <N
<N

a T3

<
+ +
T3 C<3

Q Q

+

o
+

+

H
+
3
Q

(N

+

O

+

•3
<

+

33

Q

a> ON
Tf T

339



Le tableau 6, pour se rendre compte de l'ordre de grandeur de la production de chaque espece,
presentc les rendements de matiere seche totale par irr des cultures pures pour les recoltes du
«3 x » et du «6 x ». A l'aide de ce tableau et de la figure 5, il est possible d'evaluer l'ordre de
grandeur des deviations plastiques en valeur absolue.

Tableau 6

Rendements de matiere seche totale en g par m2 des cultures pures pour les rccoltcs du «3 x » et
du «6 X », 1966 et 1967

«3x» «6 x »

Annec Coupe D d Tr tr A a Rr Ta ta Coupe D d Tr tr A a Rr Ta ta

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 55 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 etats concurrentiels rencontres

3.3.1 Matiere seche totale par unite de surface

Situations elementaires

De fa?on generale, les especes subissent de fortes modifications relatives (fig. 5).

La modification du dactyle est positive dans la majorite des cas, rarement nulle (D
ta, «3 x », 1967). Elle n'est negative qu'en premiere annee d'experimentation pour
D tr.

Le trefle fournit toujours un rendement plus eleve au contact de partenaires diffe-
rents de son espece. Le benefice s'amenuise pourtant vers la fin de 1967.

Les deformations plastiques de Vanthrisque sont:

- nulles pour A r, A ta («3 X »), A r et A tr («6 X »);

- negatives pour A d, A tr («3 X »), A d et A ta («6 x »).

L'effet defavorable de l'hetero-rencontre sur l'anthrisque se fait le moins sentir en
premiere coupe; cette espece influence son partenaire negativement.

Quel que soit le rythme d'exploitation, la renoncule subit une depression de rendement

dans les cultures R d, R ta et partiellement R tr, la deviation plastique de R tr
etant soit nulle, soit positive en 1967 pour le «6 X ». La production de R a est tantöt
egale ä Celle de R r.

En presence du dactyle et du trefle, la dent-de-lion subit des d6formations evoluant
dans le temps: negatives en debut d'experimentation, 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 superieur ä Ta ta.

Lorsque l'on considere revolution des situations de chaque association (fig. 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 unilateraux: Tr A, «6 x » 1967.

- Avantages unilateraux suivis des avantages mutuels: «6 x », D Tr, Tr R (1967) et
Tr Ta.

- A Ta, bien que moins stable, aboutit aux avantages unilateraux dans le «3 x »;
dans le «6 x », cette association fournit un bei exemple de dommages unilateraux.
L'examen des frequences (tableau 7) montre que la situation la plus couramment

renconlree dans le «3 X » est l'effet d'opposition (52 %) et dans le «6 x », 1'avantage
unilateral (35 %). En premiere annee d'experimentation, la situation 3 est la plus
frequente et en deuxieme annee, la situation 5; cette tendance est plus marquee pour
le «6x» et le passage d'une situation ä l'autre s'amorce plus tot. Ce dernier peut
etre considere comme une evolution preferentielle des situations (fig. 6).

Tableau 7

Frequence des situations pour la matiere seche totale

«3 x »
1966 1967 Total

«6 x »
1966 1967 Total

1. Dommages mutuels

2. Dommages unilateraux

3. Effets d'opposition

4. Indifference

5. Avantages unilateraux

6. Avantages mutuels

I
II

III
I

II
III

I
II

III
I

II
III

I
II

III
I

II
III

7
12

5 8 6 14

15 16 10 26
16 7 2 9

6 14 8 22

13 7 12 19
15 23

Total 30 30 60 60 60 120

I. Association< Separation _II. Association =S6paration 15 24 39 45 36 81
III. Association;--Separation 15 6 21 15 24 39
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66 67 66 + 67

I «

V
a\/\

/V \

Figure 6

Evolution des situations elementaires pour le regime de trois coupes annuelles (partie supetieure
du schema) et pour celui de six coupes annuelles (partie inferieure du schema)

Les resultats de chaque coupe, de chaque annee (RA) et ceux de 1966 et 1967 ensemble (RT) se
suivent horizontalement, leur position verticale etant donnee par la situation elementaire trouvee

(cf. tableaux 2 et 7)

Dans ce reseau complexe, le passage des effets d'opposition (situation 3) aux avantages unilateraux
(situation 5) semble privilegie; il s'amorce plus töt dans le «6 X » que dans le «3 x »

Etats communautaires

L'evolution des etats communautaires de chaque association peut etre suivie sur
la figure 5. Deux especes produisent des rendements annuels superieurs en association
lorsque au moins l'une d'entre elles est du dactyle ou du trefle. Cette condition qui
semble necessaire n'est pourtant pas süffisante, car d'apres la signification du test t,
la production des melanges:

-DA 1966 et 1967 «3 x » et «6 x »

- D Ta 1967 «3 x », 1966 et 1967 «6 x »

- D R, Tr A, Tr R et Tr Ta 1967 «3 X »
ne depasse pas celle des elements pris deux ä 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'egalite entre la production des hetero-rencontres et des iso-rencontres correspon-
dantes est done le cas le plus frequent: 65 % pour le «3 x » et 67 % pour le «6 x »
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(tableau 7). Alors que cette frequence augmente avec le temps pour le «3 x », eile
diminue pour le «6 x ». Les situations elementaires ä l'origine de cette consequence
sont pour une bonne part les dommages et les avantages unilateraux, qui sont neutralises.

De ce fait, le nombre d'etats communautaires dont le signe est determine par la
nature des situations elementaires 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 resume la nature de la competition analysee pour les 10 hetero-
rencontres possibles. Les termes soulignees indiquent pour une association donnee,
que telle relation sociale est plus marquee que telle autre.

3.3.2 Indice foliaire
L'indice foliaire est moins sensible aux effets de substitution que la matiere seche.

Le nombre de situations d'indifference le revele (tableau 9).

Tableau 9

Frequence des situations pour l'indice foliaire

Situations 1966
«3 x »
1967 Total 1966

«6 x »
1967 Total

I
1. Dommages mutuels 11

III

— — — — — -

I
2. Dommages unilateraux JI 3 — 3 8 4 12

I
3. Effets d'opposition II 7 6 13 10 4 14

III 7 4 11 11 7 18

4. Indifference II
III

2 8 10 19 14 33

I
5. Avantages unilateraux II 3 7 10 6 11 17

III 8 5 13 6 14 20

6. Avantages mutuels II
III — — — — 6 6

Total 30 30 60 60 60 120

I. Association< Separation
II. Association=Separation
III. Association>Separation

15
15

21
9

36
24

43
17

33
27

76
44

De ce fait, la frequence des situations rencontees differe legerement: les dommages
unilateraux et les effets d'opposition sont un peu moins nombreux. Au niveau
communautaire, la proportion d'indices foliaires egaux entre l'hetero-rencontre et l'iso-
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 matiere seche, 1'ecart entre le « 3 x » et
le «6 x » est sensiblement le meme. On retrouve aussi au cours de l'experimentation

348



une augmentation dans le «3 x » et une diminution dans le «6» x. Le nombre d'etats
communautaires dont le signe est determine par les situations d'actions reciproques
est legerement plus eleve que pour la matiere seche et la repartition est differente:

- Synergisme: 13 cas dans le «3 x »;
26 cas dans le «6 x ».

Generalement, lorsque la matiere seche est deviee negativement, l'indice foliaire
Test aussi; de meme, si l'effet de substitution se marque par un accroissement de la

production, l'indice foliaire se trouve augmente. Ces deux caracteres ne sont jamais
modifies en sens contraire. Dans une etude comparative, on montrera les exemples
oü l'un des deux parametres est deforme et l'autre pas.

3.3.3 Surface specifique

La surface specifique est donnee par deux expressions:

surface foliaire cm2 limbe
1 Oü _

matiere seche foliaire g MSF

surface foliaire cm2 limbe
2_ ST

matiere seche totale g MST
oü MST MSF + MSR (MSR matiere seche «reste»)

Les resultats concernant ces deux caracteres ne peuvent etre analyses que pour le dactyle, le

trefle, l'anthrisque et la renoncule, especes pour lesquelles on a sdpard le limbe sain du «reste»
voir Chapitre 2.2.3 Mesures: genre et technique; Surface foliaire, matiere seche, pages 331 et 332).
Pour la dent-de-lion, l'analyse porte seulement sur la surface specifique par rapport ä la matiere
seche totale (ST). La totalite des hetero-rencontres (1966 et 1967 pris ensemble) s'eleve done ä:

«3 x » «6 x »
pour SF 36 100%) 72 100%)
pour ST 60 100%) 120 100%)

Ces deux caracteres reagissent assez peu ä reffet d'hetero-rencontre. Toutes les

deviations plastiques relatives de SF et/ou ST sont presentees au tableau 20. Pour
1966 et 1967 pris ensemble, les cas d'indifference atteignent par rapport ä la totalite
des situations: dans le «3 x », SF 72 %; ST 60 %; dans le «6 x », SF 58 %;
ST 71 %.

En hetero-rencontre, une espece ressentant l'ombre que lui projette son partenaire
tend ä augmenter sa surface foliaire sans pour autant augmenter le poids de ses or-
ganes dans une meme proportion. Ceci se manifeste par une deviation positive de la
surface specifique, SF et/ou ST. Si SF augmente, la plante developpe son aire assimi-

latrice «aux depens» de la masse foliaire seulement. Lorsque ST s'accroit, les organes
aeriens autres que les feuilles ou tous les organes aeriens tendent ä un etiolement
partiel.

(L'etiolement est une photomorphose apparaissant lorsque la quantite de lumiere ne suffit pas
ä l'assimilation, la croissance ne pouvant avoir lieu qu'aux depens des materiaux nourriciers de

reserve (graines, tubercules, rhizomes, base des tiges, racines). Les symptömes en sont l'elongation
tres forte des entre-nceuds et la teinte blanche ou jaunätre des organes aeriens (absence de chloro-
phylle) (Guiliiermond et Mangenot, 1960; Nultsch, 1968). Dans notre essai, il ne saurait etre
question d'etiolement au sens propre du terme, car on est en droit de penser que la quantite de

lumiere doit avoir ete süffisante pour permettre une certaine photosynthese. Cependant, une cer-
taine elongation des tiges de meme qu'une certaine päleur des organes adriens ont dte observdes
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en particulier tres nettement pour A tr, R d et R tr. Ces symptomes ont ete mis en evidence par
les deviations plastiques relatives positives de SF et/ou ST. Comme Jacquard (1968 b), on parlera
d'etiolement partiel pour definir ce fait. Pour definir le fait oppose, ä savoir une deviation plas-
tique relative negative, 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 repartis: soit directe-
ment utilises dans la construction des tissus assimilateurs [etiolement partiel], soit contribuant ä
l'emmagasinage de reserves [luxuriance partielle].

On ne saurait, sur la base des presents resultats, 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
role important dans la mise en reserve des assimilats et leur mobilisation).

La situation correspondante est l'avantage unilateral. II est le plus frequent apres
l'indifference et affecte particulierement la renoncule et l'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 35 %; ST 21 %. L'etiolement partiel me-
sure ä partir de la matiere seche foliaire est done plus eleve dans le « 6 x » et l'etiolement

partiel mesure ä partir de la matiere seche totale du «3 x » depasse celui du
«6 x ». La proportion de feuilles, par rapport ä la masse vegetale aerienne recoltee,
est plus elevee dans le «6 x » que dans le «3 x » (tableau 10).

Tableau 10

Rendements totaux (1966 et 1967) de matiere seche foliaire (MSF), de matiere seche «reste» (MSR)
et leurs proportions respectives. Moyennes des 5 cultures de chaque espece, en g par m2

«3 x » «6 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 recoltees trois fois par an, les plantes souffrent de l'om-
brage dans l'intervalle entre deux coupes pendant une periode environ double de Celles
du «6 x »: ST est done plus affecte dans le «3 x ».

La deviation de la surface specifique (SF et/ou ST) est negative dans quelques cas.
En melange, les feuilles d'une espece, avantagees par leur position pour capter l'ener-
gie solaire, produisent plus de matiere seche par unite de surface assimilatrice qu'en
pur. Cette reaction, qu'on appellera luxuriance partielle, se traduit par le dommage
unilateral, rencontre surtout chez le trefle fauche six fois.

Les effets d'opposition (2 cas) et les avantages mutuels (3 cas) sont rares, ce qui ne
permet pas de les rattacher ä une rencontre particuliere dans l'un ou l'autre des
regimes de coupe, soit ä SF, soit ä ST.

Les modifications de la surface specifique en rapport avec les variations du climat
lumineux regnant ä l'interieur du couvert vegetal ont ete mises en evidence par Black-
man et Wilson (1951 a, 1951 b et 1954).

Lorsqu'il se manifeste sur la surface specifique, l'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 denominateur; dans la premiere, seule la matiere seche
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foliaire (MSF) intervient; le denominateur de ST comporte en plus la matiere seche

«reste» (MSR). Une etude sur les rapports de variation de MSF et de MSR en relation

avec les modifications de SF et/ou ST montre ce qui suit (tableau 11 tire du
tableau 20 et fig. 7): dans la plupart des cas, appeles «concordants» dans le tableau

11, la deviation de SF est positive lorsque MSF est reduite «au profit» de MSR, et

negative lorsque MSF est accrue «aux depens» 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 done pas toujours repartis egalement ä l'interieur des organes
aeriens de la plante. Lorsque MSF et MSR sont devies positivement, soit la luxuriance

partielle du «reste» depasse legerement celle des feuilles (fig. 7a), soit la luxuriance

partielle des feuilles est legerement plus forte que celle du «reste» (flg. 7b). Lorsque
MSF et MSR sont devies negativement, soit l'etiolement partiel du «reste» est in-
ferieur ä celui des feuilles (fig. 7e), soit l'etiolement partiel des feuilles est plus faible

que celui du «reste» (fig. 7f). Enfin une deviation positive du «reste» et une deviation

l-R H-R l-R H-R

Figure 7

Representation schematiquc des rapports de variation de la matiere seche foliaire (MSF), de la
matiere seche «reste» (MSR) et leurs relations avec les modifications de la surface speeifique SF

et ST
Abscisse: iso-rencontre (I-R) et hetero-rencontre (H-R)
Ordonnee: deviation de la matiere seche foliaire (ligne continue)

deviation de la matiere seche «reste» (ligne pointillee)
SF + f SF-

a, c et e: MSF<MSR [ ST— b, d et f: MSF>MSR { ST +
| SF et ST — \ SF et ST +

MSF<MSR reduction de MSF «au profit» de MSR
MSF>MSR accroissement de MSF «aux depens» de MSR
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negative des feuilles conduit ä la luxuriance partielle du «reste» et ä l'etiolement par-
tiel des feuilles (flg. 7 c), et l'inverse est represente par la figure 7 d.

Cette distribution differenciee des assimilats dans les organes aeriens selon les
modifications 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
depasse pourtant pas certaines limites, car lorsque SF et ST sont devies 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 meme sens. On ne rencontre aucun element d'association
pour lequel SF est devie positivement et ST negativement, ou l'inverse. De pareils cas
semblent d'ailleurs theoriques: physiologiquement, on a de la peine ä se representer
une plante dont les feuilles tendent ä un fort etiolenent partiel et les autres organes
aeriens, a une luxuriance partielle prononcee, ou vice versa.

Tableau 11

Modifications de SF et de ST et rapport de variation de MSF et MSR
Reduction de MSF au profit de MSR MSF<MSR

Accroissement de MSF aux ddpens de MSR MSF>MSR

Modifications de Reg. de Nombre de cas
SF ST coupe total «concordants » «non concordants »

+ 0 «3 x » 6 4 MSF<MSR 2 MSF>MSR
«6 x » 13 8 MSF<MSR 5 MSF>MSR

0 + «3 x » 8 6 MSF>MSR f 1 MSF MSR

«6 x »
\ 1 MSF<MSR

+ +
12 10 MSF>MSR 2 MSF<MSR

«3 x » 5 4 MSF>MSR 1 MSF<MSR
«6 x » 19 15 MSF^MSR 4 MSF<MSR

— 0 «3 x » 1 1 MSF>MSR
« 6 x » 2 1 MSF>MSR 1 MSF<MSR

0 — «3x» 3 3 MSF<MSR —
« 6 x » 2 2 MSF<MSR —

— — «3 x » 0 —
«6 x » 5 5 MSF<MSR —

3.3.4 Hauteur des plantes

La forme de croissance, schematisee ä la figure 8, est tres differente d'une espece ä
l'autre:

Le dactyle developpe une touffe compacte et puissante de talles dont les feuilles
selon leur longueur, sont plus ou moins recourbees, mais arrivant ä percer le coussin
foliaire. La quantite de lumiere dont jouit cette espece est done süffisante au maintien
de la majorite de ses individus dans la plupart des associations binaires.

La luxuriance de la variete de trefle utilisee est bien connue, surtout dans les deux
ä. trois premieres annees qui suivent sa mise en place (Nuesch, 1960; Badoux et al.,
1967). Cette espece forme un entrelacs serre de tiges feuillues et floriferes, au travers
duquel les autres especes ont peine ä penetrer. Pour Vanthrisque, il est necessaire de
distinguer la phase reproductive de la phase vegetative. Dans la premiere, la strate
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foliaire est plus epaisse et moins dense que dans la seconde. Les hampes florales, en
se developpant, entrainent avec elles plusieurs feuilles dans les etages superieurs du
tapis vegetal. En periode vegetative, la rosette de feuilles se concentre au voisinage du
sol.

La renoncule se caracterise par le port horizontal de ses feuilles; elles s'etagent
plus ou moins et forment une surface d'autant plus fermee que le nombre d'etages
est petit.

Les caracteres 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 schema de la figure 8, oil les rapports de dimensions sont approximativement
respectes, fait ressortir les differences d'allure d'une espece ä l'autre pour les deux
regimes d'exploitation:
- strate foliaire plus etagee dans le «3 x »; done port plus touffu et tapis vegetal

plus pres du sol dans le «6 x »;
- feuilles plus grandes dans le «3 X ».

Une mesure de la forme de croissance est donnee par la hauteur des plantes. Les
resultats de chaque espece en culture pure pour les deux regimes 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

D 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 37.7 32.7 22.4

«6 x » 1966
3

D 31.9 42.6 35.1 30.6 33.6
Tr 34.8 36.8(*) 51.6 31.9 27.7
A 77.9(*) 18.3 52.3 22.3 30.8
R 25.4 18.7 19.1 20.1 20.8
Ta 36.2 32.1 34.9 25.6 28.9

«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 25.2 7.7

(*) Les mesures marquees d'un astdrisque 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 differences dues soit ä la nature des especes, soit aux regimes de

coupe, la hauteur des plantes s'avere assez stable, si l'on en juge par la proportion de
situations d'indifference: «3 x », 71 %; «6 x », 54 %. La proportion est plus elevee
dans le «3 x » parce que les differences ayant pu survenir en debut de repousse s'ame-
nuisent dans les 2 ä 4 semaines qui precedent les recoltes. Dans le «6 x », les ecarts
entre les hetero-rencontres et les iso-rencontres correspondantes «n'ont pas le temps»
de s'amoindrir en l'espace des 4 ä 6 semaines qui separent deux coupes.

Toutes les deviations significatives de la hauteur sont donnees par leur signe dans
le tableau 20.

La reaction la plus frequente, ä part celle de l'indifference, conduit ä l'avantage
unilateral. Ce qui distingue les proportions du «3 x » (13 %) et du «6 x » (27 %)
rejoint ce qui a ete dit ä propos des pourcentages d'indifference. L'avantage unilateral
s'explique par le fait qu'une espece accompagnee d'un competiteur plus eleve tend
ä hausser son appareil assimilateur pour jouir d'une intensite lumineuse meilleure.
Dans une association binaire, cette reaction se reproduit generalement chez la meme
espece au cours du temps. Mais il peut y avoir retournement de situation: l'anthrisque,
lorsqu'il fleurit, n'est pas devie alors que son partenaire l'est:
lre coupe «6 x », 1966, A d et A tr 0; D a et Tr a +.

En periode vegetative, on trouve l'inverse:
A d et A tr +; D a et Tr a =0.

Le developpement d'une espece peut etre tel qu'il inhibe la croissance en hauteur
de son partenaire; cependant, les cas de dommages unilateraux 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 —;; Ta a -f-: 3e coupe «3 x » 1966

Da +;; A d —: lre coupe «6 x » 1967

Dr +;; Rd —: lre coupe «6 x » 1967
Tr a +;; A tr —: lre coupe «6 x » 1967
Tr ta +;I Ta tr —: lre coupe «6 x » 1967

Ar —;i R a +: 3e coupe «6 x » 1966
A ta +;; Ta a —: 2e coupe «6 x » 1966

Une situation ä signaler, parce qu'elle est la seule dans toute l'analyse des deviations

plastiques relatives, est celle des dommages mutuels dans l'association R Ta,
3e coupe «6 x » 1967.

On ne denote aucun avantage mutuel pour la hauteur des plantes.
Dans le tableau 13, tire du tableau 20, on a reporte le nombre de fois oü chaque

espece etait deviee par son partenaire et oil eile le devie.
Le dactyle, au contact de ses differents competiteurs, augmente plus souvent sa

hauteur qu'il ne la diminue. Les influences qu'il ressent sont ä peine plus nombreuses
que celles qu'il fait ressentir. Le trefle est l'espece la moins modifiee, mais celle qui
modifie le plus. Les trois autres especes subissent plus de deviations qu'elles n'en font
subir; l'anthrisque en compte le plus, puis la dent-de-lion, enfin la renoncule. Les
tendances sont les suivantes: Plus les deviations positives ressenties sont nombreuses,
plus les negatives sont rares et de meme quant aux deviations que ces especes occa-
sionnent ä leurs partenaires.
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Tableau 13

Frequences des modifications significatives positives et negatives dont chaque espece est affect6e
et que chaque espece occasionne chez ses partenaires, pour le caractere hauteur des plantes

Modifications positives subies Modifications negatives subies
«3 x » «6 x » «3 x » «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 occasionnecs Modifications negatives occasionnees
«3 x » «6 x » «3 x » «6 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 revele un certain nombre d'associations dont un des partenaires est
modifie pour la surface specifique (SF et/ou ST) et pour la hauteur. On trouve des

exemples pour chaque combinaison de signes (tableau 14). De tels cumuls ne surprennent
pas et leur interpretation decoule de ce qui a ete dit ä propos des deformations de

chaque caractere separement.

Tableau 14

Frequences des deviations cumulees de la surface specifique (SF et/ou ST) et de la hauteur des
plantes pour les deux regimes de coupe (1966 et 1967 sont pris ensemble)

Deviations

SF et/ou ST
Flauteur

+
+ mi + —

Frequence «3 x » 3 6 1 0

Frequence «6 x » 12 3 1 1

L'hypothese la plus vraisemblable expliquant les modifications des caracteres tels

que la surface specifique, l'indice foliaire et la hauteur des plantes est la competition
pour la lumiere. Plusieurs auteurs 1'ont verifie (voir la bibliographic citee par Donald,
1963; et Winiger, 1968).
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3.3.5 Liens entre les deviations de quelques caracteres

Considerons les quatre caracteres

- matiere seche totale MST
- surface specifique SF et ST et

- indice foliaire IF,
dont les deviations peuvent etre positives, nulles ou negatives.

(Cette 6tude s'applique au dactyle, au trefle, ä l'anthrisque et ä la renoncule. Pour la dent-de-
lion, l'analyse se trouve simplifiee, puisqu'on a renonce ä calculer SF [voir Chapitre 2.2.3 Mesures:
genre et technique; Surface foliaire, matiere seche, page 331].)

Le nombre d'arrangements de 3 elements 4 ä 4 avec repetitions est donne par la
formule nk, oil n egale le nombre d'elements pouvant figurer jusqu'ä k fois, soit 34 81.

De ces 81 arrangements, un certain nombre est ä retrancher parce qu'ils impliquent
une contradiction biologique. Ainsi ceux qui comportent simultanement:
MST + et IF —
MST —et IF +
SF + et ST —
SF — et ST +
ont dejä ete mentionnes; il y en a 32. De plus, on remarque que ST n'est autre que
le quotient de IF par MST. II faut done que dans l'expression ST IF/MST, les
deviations de ces trois parametres obeissent ä la regle algebrique des signes, en l'oc-
currence:

IF MST ST

+ + + si (IF +) > (MST +)
+ + 0 si (IF +) (MST +)
+ + — si (IF +) < (MST +)
+ 0 +
0 + — >
0 Ö Ö

<
— 0 —
0 — +
— — — si (IF —) > (MST —)
— — 0 si (IF —) (MST —)
— — + si (IF —) < (MST —)

Une etude de signes appliquee ä l'indice foliaire, ä la matiere seche foliaire (MSF)
et ä SF dans l'expression SF IF/MSF, conduit aux memes arrangements. Lorsqu'on
les combine ä ceux de la premiere etude de signes, on obtient en tout 19 arrangements
repondant aux conditions fixees. Sur ces 19, 14 sont rencontres dans notre essai,
Dans les 81 — 32 — 19 30 possibilites restantes, on en trouve 13 (tableaux 15 et
20). Celles-ci sont representees par 17 cas dans le «3 x », soit 18 %, et par 33 cas ou
17 % dans le «6 X ». La presence de ces «exceptions» assez nombreuses est due ä la
methode de tester statistiquement les differences entre les elements des hetero-ren-
contres et ceux des iso-rencontres correspondantes: ce test est trop puissant, il eli-
mine des tendances bien marquees. Un exemple, A r, premiere coupe «6 x » 1967,
24e arrangement du tableau 15, est illustre par les resultats du tableau 16.

deviation de IF relativement plus grande que celle de
MST
deviation de IF relativement plus petite que celle de
MST
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Tableau 15

Arrangements rencontres et frequences d'incidence pour les deux regimes de coupe

Arrangements r6pondant Arrangements ne rdpondant
aux conditions Frequences pas aux conditions Frequences

N° MST SF ST IF «3 X » «6 x » N° MST SF ST IF «3 X » «6 X »

1 + + + + 1 1 20 + 0 0 0 5 11

+
+

+ 0 + 4
21

3 0 + + 4
0 + 0 0 4

22 0 0 + 0 3 3

4 + 0 0 + 39 62

23 0 0 0 + 2 3

5 + — — + 2
6 + — 0 + 1 1 24 + + 0 0 1

7 + 0 -- +
25 0 + + 0 1 2

8 0 + + +
26 0 0 + + 3

9 + — — 0 3

27 0 + 0 + 1

10 0 0 0 0 11 38
1 28 + - 0 0 1

1 29 + 0 0 2
1 2 — + + 0 1 2

30 — 0 + 0 2 1

13 — — — — 31 — 0 0 0 2 1

14 — — 0 —
15 — 0 — — 3 32 0 0 — 0 2

16 — 0 0 — 14 24

17 — + + — 2 14

18 — + 0 — 4 3 Total intermediaire 17 33

19 — 0 + — 3 1

Total 96 192
Total intermediaire 79 159

Tableau 16

Modifications plastiques absolues (m') et relatives (m) de la matiere seche totale (MST), de la
surface specifique (SF et ST) et de l'indice foliaire IF et signification du test t

Mesures 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 mesuree sur A r, bien qu'appreciable
(+ 33 %), n'est pas significative; il faudrait qu'elle depasse au moins de 0,53 m2, soit

+ 53 %, l'IF de A a. Si cette deviation etait significative, ce cas se rangerait sous le
deuxieme arrangement du tableau 15.

L'analyse statistique servant ä definir la nature des situations ä un seuil de probability

fixe, est valable dans environ quatre cinquiemes des cas etudies au cours des

Chapitres 3.3.1 ä 3.3.4. La nature des situations restantes pourrait etre redefinie ä

partir de la regle algebrique des signes.

Les trois arrangements les plus frequents sont ceux oü aucun des caracteres n'est
devie et oü la matiere seche totale et l'indice foliaire sont modifies dans le meme sens

(arrangements 10, 4 et 16 du tableau 15).

Les proportions relativement faibles de l'arrangement «0 0 0 0» («3 x », 11 %;
«6 x », 20 %) montrent que l'effet de substitution est mis en evidence dans la plupart
des cas sur au moins un des 4 caracteres etudies dans ce chapitre; on rencontre cet

arrangement principalement dans les associations anthrisque-renoncule. La proportion

est plus forte dans le «6 x »: les plantes sont surtout et d'abord eprouvees par
l'intensite de la fauche, les effets de competition se faisant moins sentir; dans le «3 x »,
c'est l'inverse qui se produit. Ceci explique aussi l'ecart de frequences entre les deux

rythmes d'exploitation pour l'arrangenemt «+00 + »: «3 x », 41 %; «6 x », 32 %.
La frequence de ce dernier n'est pas etonnante si l'on se refere aux nombres d'avan-

tages unilateraux reportes dans les tableaux 7 et 9. Pour les plantes qui en sont affec-

tees, la concurrence interspecifique est plus faible que la concurrence intraspecifique.
Disposant d'une offre environnementale plus grande en hetero-rencontre qu'en iso-

rencontre, elles fournissent un rendement plus eleve, deploient un indice foliaire su-

perieur, sans que l'intensite photosynthetique ä l'unite de surface assimilatrice varie,
puisque la surface specifique n'est pas deviee. (Cette deduction n'a qu'une valeur
limitee puisqu'elle est basee sur les rendements de matiere seche des organes aeriens

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

La depression simultanee du rendement et de l'indice foliaire (—0 0—: «3 x »,

12%; «6 x », 10%) est la manifestation d'actions biologiques inverses. Elle est un
attribut des partenaires du dactyle et du trefle.

Les arrangements H 0, H !- et l'«exception» H 0 0 signifient un
accroissement de l'activite assimilatrice (luxuriance partielle), d'oü benefice de rendement

accompagne parfois d'une augmentation de l'indice foliaire. Le trefle est seul

ä manifester de telles modifications.

L'assimilation peut etre telle que l'etiolement partiel des plantes conduit ä un
surplus de production lie ä une surface foliaire mieux developpee. Les expressions en

sont les arrangements + +0+, + 0+ +et + + + +, se rencontrant le plus
souvent chez le dactyle et le trefle. Cette aptitude ä l'etiolement, liee ä une augmentation

de la production, est exploitee chez les plantes de grande culture (Donald, 1963)

et est un «caractere favorable retenu par la selection, au moins chez les especes sou-
mises ä des conditions de vie en peuplement dense» (Jacquard, 1968 b).

L'etiolement partiel est cependant beaucoup plus souvent associe ä une chute de

rendement et de l'indice foliaire. Les partenaires du dactyle et du trefle, en particulier
la renoncule, subissent les deformations combinees b +0, 1 0 —, — 0
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et 1—I Ces partenaires subissent la contrainte concurrentielle de fa?on telle
qu'ils utilisent tous les assimilats disponibles ä l'extension de l'appareil synthetisant.

L'arrangement qui merite une attention particuliere est — 0 parce qu'il se
retrouve dans trois associations de l'anthrisque lors de la deuxieme coupe «3 x »
1967. Quartier et Fallet (1967/68) ont etudie le cycle evolutif saisonnier de cette espece
sur des semis purs äges de deux ans, au cours de la periode de vegetation 1967. Ces
auteurs distinguent trois phases:

a) Developpement des parties aeriennes allant jusqu'ä l'akene constitue.
b) Maturation des akenes (dans le cas oü les plantes ne sont pas recoltees) et repos

vegetatif.
c) Developpement des plantes-filles issues par multiplication vegetative de la souche

principale et accumulation de reserves pour la periode de vegetation suivante, les
plantes ne fleurissant qu'en deuxieme annee.

Le developpement de l'anthrisque se caracterise done par un cycle bisannuel.
Chaque recolte du «3 X » se place dans le temps ä la fin d'une de ces phases. Les

resultats concernant la matiere seche produite corroborent les observations de ces
auteurs, la production la plus faible se mesurant lors de la deuxieme coupe (tableau 17).

Tableau 17

Production moyenne de l'anthrisque pour les cinq cultures A a, A d, A tr, A r et A ta. Recolte
de matiere seche totale de chaque coupe en g/m'-

«3 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 vegetatif de l'anthrisque. La deviation negative de la
surface specifique (ST) le confirme car, sous 1'efFet de la pression concurrentielle, si
la plante augmentait sa surface synthetisante au moyen des assimilats disponibles, son
activite biologique serait en condition de stress. Consequemment, cette phase de repos
conduit ä une chute de la production totale, mais specialement de la masse foliaire,
et ä une diminution de 1'indice foliaire. Le trefle n'a pas induit de reaction significative

chez l'anthrisque.
En 1966, les conditions de developpement de l'anthrisque sont differentes, car bien

que revolution des rendements soit semblable ä celle de 1967, une grande partie des
individus ont peri dans les cinq associations entre la premiere et la deuxieme coupe
1966. U y a lä un phemomene d'auto-eclaircissage qui sera presente dans le chapitre
concernant la densite de peuplement (Chapitre 3.4.1). Quant au regime de six coupes
annuelles, il brise le rythme normal de developpement de l'anthrisque, en ce sens que
les coupes impaires 1'empechent d'atteindre la fin de chaque phase. II s'ensuit que
cette espece est constamment en intense activite, plus pour contrecarrer la pression
due ä la frequence de la fauche que la contrainte concurrentielle, bien que celle-ci soit
aussi ressentie.
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Tableau 18

Arrangements rencontres et frequences d'incidence chez la dent-de-lion pour les deux regimes de

coupe

Arrangements repondant Arrangements ne repondant
aux conditions Frequences pas aux conditions Frequences

N° MST SI IF «3 X » «6 x » N°. MST ST IF «3 X » «6 x »

1 + + + 2 12 + 0 0 1

2 + 0 + 1 13 0 + 0 5 2

3 + — + 14 0 0 + 1 1

4 0 4- 4-
' 15 — 0 0 2 3

5 + 0 Total intermediate 8 7

6 0 0 0 12 41

7 0 — —
8 — + 0

9
10 z 0
11 + — 1

Total interm6diaire 16 41 Total 24 48

Pour la dent-de-lion, les 11 arrangements possibles entre +, 0 et — de MST, ST et

IF obeissant ä la regle algebrique des signes, ont ete presentes au debut de ce chapitre
(p. 357). Les frequences des arrangements qui ne repondent pas aux conditions (tableau
18), sont pour le «3 x » passablement plus elevees que dans l'analyse des resultats

concernant les autres especes; par contre, elles sont nettement plus faibles pour le

«6x». L'arrangement «0 0 0» est le plus frequent; il provient surtout de l'asso-

ciation de la dent-de-lion avec l'anthrisque ou avec la renoncule.
De faqon schematique, on peut classer les arrangements du plus benefique au plus

desavantageux; les especes qui, en hetero-rencontre, sont le plus souvent affectees de

telle ou telle deviation cumulee, figure ä droite du classement (tableau 19).

Tableau 19

Classement schematique des arrangements de deviations. L'arrangement le plus benefique figure en

tete du tableau, le plus desavantageux, ä la fin; en regard de chaque arrangement, on a reports
les especes qui en sont le plus frequemment affectees

MST SF et/ou ST IF Especes en tant qu'dlement d'association

+
+
+

+
0

+
+
+

le trefle

le dactyle et le trefle

/ les associations entre l'anthrisque,

\ la renoncule et la dent-de-lion

j> les partenaires du dactyle et du trefle
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Le tableau 20 presente par leur signe les arrangements de modifications plastiques
relatives de la matiere seche totale, de la surface specifique (SF et/ou ST) et de l'indice
foliaire, pour autant qu'ils ne soient pas du type «0 0 0 0», « + 0 0 + » et «— 0 0 — ».
(Rappel: Les deviations de la matiere seche totale et de l'indice foliaire font l'objet
des Chapitres 3.3.1 et 3.3.2.) Pour juger du rapport de variation de la matiere seche
foliaire ä la matiere seche «reste», on a reporte les deviations de ces deux caracteres
en donnant leur signe et leur ampleur. Enfin, toutes les modifications significatives de
la hauteur des plantes figurent dans ce tableau 20. Les resultats sont classes par
regime de coupe, par element d'association et par recolte.

Tableau 20

Modifications plastiques relatives de quelques caracteres

MST matiere seche totale + modifications positives significatives
MSF matiere seche foliaire 0 modifications nulles
MSR matiere seche «reste» — modifications negatives significatives
SF surface spdcifique/MSF
ST surface specifique/MST
IF indice foliaire
H hauteur des plantes

Regime «3 coupes annuelles»

Element
d'association Coupe Annee MST MSF MSR SF ST IF H

D tr 2
3

2

66
66
67

— —0.42 —0.51 + + —
+
+

3 67 0 +0.14 +0.20 0 + 0 +
D a 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
Tr d 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 + 0

3 66 + + 1.26 + 1.35 0 0 0 0
Tr ta 1 66 + +0.73 +0.28 — 0 + 0

Ad
3 66 + +0.73 +0.56 0 0 0 0
1

2
66
66

— —0.10 —0.50 0 + 0

+
1 67 — —0.53 —0.60 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 + — 0
1 67 — —0.55 —0.71 0 0 0 0

Ar
3 67 0 +0.16 +0.03 0 + 0 +
2 67 — —0.65 —0.55 0 — 0
3 67 0 —0.48 —0.60 0 + 0 0

A ta 3 66
2 67 — —0.61 —0.42 0 0

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

Element
d'association Coupe Annee MST MSF MSR SF ST IF H

R tr 1 66 —0.78 —0.74 + 0 — —
2 66 — —0.97 —0.98 0 + — —
3 66 — —0.95 —0.98 + + — 0
1 67 — —0.58 —0.66 + 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 +
1 67 +
2 67 0 + 0 0

3 67 0 + 0 0

Ta tr 1 66 — 0 0 0

2 66 — + — —
3 66 0 + 0 +

Ta a 1 66 0 + 0 0
2 66 + + + 0

3 66 +
Tar 1 66 0 0 + 0

3 66 + 0 + 0

3 67 + + + 0

Regime «6 coupes annuelles»

Element
d'association Coupe Annee MST MSF MSR SF ST IF H

D tr 1

3

4
6

66
66
66
66

+
+
+
+

2 67 0 +0.57 +0.49 0 0 + 0
5 67 +
6 67 + -r0.80 —0.20 0 + + 0

Da 1 66 +
1 67 + +0.85 +0.38 + 0 + +
2 67 0 +0.78 +0.17 0 0 + 0

6 67 + +0.37 +0.41 0 + + 0

Dr 1 66 +
6 66 + +0.93 —0.15 0 + + 0
1 67 +
3 67 +
4 67 + + 1.70 + 1.36 — 0 + 0
6 67 + +0.97 +0.18 0 + + 0

D ta 1 66 +
5 67 + +0.35 +0.53 0 0 0 0

6 67 0 +0.26 —0.20 0 + 0 0

Tr d 3 66 + +0.52 +0.60 — 0 0 0

4 66 + +0.32 +0.53 0 0 0 0

5 66 0 +0.32 +0.48 0 — 0 0

5 67 + +0.80 + 1.22 — — + 0

Tra 1 66 +
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Tableau 20. Suite

Element

Tr a

Trr

Tr ta

A d

A tr

Ar

A ta

Rd

R tr

Coupe Annee MST MSF MSR SF ST IF H

2 66 + +0.30 +0.39 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 +
2 66
6 66 0 +0.63 +0.10 0 + + +
1 67 + + 1.59 +0.83 0 + + 0
5 67 + +0.49 +0.88 — — 0 0
1 66 + +0.58 +0.70 — — + 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 + + + 0
4 67 + +0.84 +0.79 0 0 0 0
5 67 + +0.53 + 1.31 0 0
2 66 +
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 +

+2 66
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 + +
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
1 66 + +0.24 +0.28 0 0 0 0
2 66 +
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
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 + + 0
1 67
2 67 — —0.49 —0.50 + + +
3 67 — —0.64 —0.67 '+ + 0
4 67 — —0.67 —0.71 + + — 0
5 67 — —0.73 —0.73 + + 0
6 67 — —0.61 —0.56 + + — 0
1 66 — —0.28 —0.43 + + 0 0
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Tableau 20. Suite et fin

Element
d'association Coupe Annee MST MSF MSR SF ST IF H

Rtr 2 66 —0.32 —0.53 + + 0 0
3 66 — —0.69 —0.75 + 0 — 0
4 66 — —0.51 —0.72 + + — 0
5 66 — —0.52 —0.70 + + — 0
6 66 — —0.27 —0.82 + 0 0 0
2 67 + +0.86 —0.50 + 0 + +
4 67 +
6 67 +

Ra 1 66 0 —0.17 —0.11 + 0 0 0
3 66 +
5 66 0 +0.03 +0.26 + 0 + +
1 67 +
2 67 —
4 67 + +0.40 +0.26 0 0 0 0

R ta 2 66 — —0.42 —0.36 + 0 — 0
4 66 — —0.64 —0.66 + + — —
5 66 — —0.60 —0.45 + + — 0
3 67 — —0.48 —0.57 + + — —

Tad 3 66 —
1 67 — 0 0 —
2 67 — 0 0 0
3 67 — 0 0 0
4 67 —

Ta tr 1 66 0 + 0 0
2 66 +
3 66 +
4 66 +
6 66 0 + 0 0
1 67 0 0 0 —
5 67 0 0 + 0

Ta a 2 66 —
3 66 —
4 66 —
5 66 —

Tar 2 66 + 0 0 0
3 66 —
3 67 —
4 67 —
5 67 —

3.4 Densite de peuplement

3.4.1 Evolution des effectifs

Une des reponses de la plante ä la pression concurrentielle est de modifier certains
de ses caracteres. Ces modifications ne peuvent cependant pas depasser un certain
seuil au-dela duquel la vie de l'individu est compromise. Si la competition est trop
severe au sein d'une communaute, c'est-a-dire si les exigences des plantes depassent
l'offre environnementale, un certain nombre d'entre elles perissent: la phase d'elimi-
nation succede ä la phase d'adaptation (Demarly et al., 1964). II en resulte une mini-
malisation des effets depressifs de la competition. La densite de peuplement de depart
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joue un role important dans les phenomenes d'extermination, et ceux-ci s'attenuent
au fur et ä mesure que la communaute tend vers un equilibre, du moins en l'absence
de senescence (Harper, 1967; Jacquard, 1968 b; Tadmor et al., 1968; Daget, 1970;
Daget et Poissonet, 1970).

L'evolution des effectifs pour les especes en culture pure sera d'abord presentee; ensuite, on
examinera l'influence du partenaire sur la diminution des peuplements des especes en combinaison
binaire. Rappelons que les effectifs de depart (automne 1965) sont de 32 plantes par element
d'association, soit une densite de 156 individus par m2 de sol.

Evolution des effectifs monospecifiques

Chaque espece se distingue par une evolution propre de la densite de peuplement
(fig. 9).

3456123456
1966 1967

3x 6x

Figure 9

Evolution des peuplements en culture pure. Ordonnee: nombre de plantes par demi-parcelle.
Abscisse: temps, donne par la succession des r6coltes. 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 ä celle des autres

especes 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
Periode qui separe deux coupes du regime «extensif», l'individu se nuit ä lui-meme

par la masse vegetale aerienne produite, en ce sens qu'elle jaunit, se desseche, pourrit
ä la base de la plante. Si la pourriture est telle que les nouvelles talles en sont atteintes,
la plante deperit ä plus ou moins breve echeance.

Ce meme processus a ete observe dans les parcelles de trefle fauchees trois fois par
an. C'est pourquoi la disparition des plantes de cette espece est si grave en 1966 et
diminue en 1967, ä partir du moment oü le climat lumineux s'ameliore au travers de

la strate vegetale. Par contre dans le «6 x », c'est l'epuisement des plantes qui entraine
la chute de la densite. Preuve en est le moment oü eile devient abrupte: entre la cin-
quieme et la sixieme coupe 1966. De plus, la senescence du trefle violet est bien

connue; eile apparait en condition normale d'exploitation ä partir de la fin de la
troisieme ou ä partir de la quatrieme annee (Nüesch, 1960; Nösberger, 1964); il est

probable que le vieillissement de cette espece dans les conditions de l'essai se soit
manifeste plus tot.

Chez Vanthrisque, on observe une reduction brusque du nombre d'individus apres
la phase reproductive de 1966 dans le «3 x » et dans le «6 x ». La seule interpretation

paraissant plausible est que les exigences de cette espece vis-ä-vis du milieu sont
telles qu'elle ne peut vivre en peuplement dense (156 plantes/m2): Un auto-eclair-
cissage s'ensuit qui abaisse la competition intraspecifique. Pour les conditions de

l'essai, la densite optimale moyenne de toutes les cultures («3 x » et «6 x ») se situe

aux environs de 25 ä 35 plantes au m2, se maintenant sensiblement jusqu'en fin d'ex-
perimentation. La disposition relativement reguliere des individus subsistant sur les

parcelles confirme cette interpretation. Dans le «6 x », les plantes restantes sont plus
nombreuses que dans le «3 x »: la frequence elevee de coupe a pour effet de restreindre
la grandeur des individus, leur influence reciproque conduit ä une extermination
moindre.

Le nombre de plantes de renoncule ne faiblit que tres peu et le parallelisme des

courbes des deux regimes de coupe est ä souligner. Notons qu'il est assez difficile de

denombrer cette espece en culture pure, particulierement en deuxieme annee d'ex-
perimentation: en 1967, il est plus facile de compter les plantes manquantes, car dans

l'entrelacs serre de rhizomes, les «trous» attirent l'attention.

La dent-de-lion recoltee trois fois par an ne subit pratiquement pas de reduction
de peuplement. Dans le «6 x », les phenomenes d'epuisement s'observent comme

pour le trefle, mais sont beaucoup moins intenses.

En considerant la figure 9, on remarque que pour la renoncule, l'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-
sedent un pouvoir de multiplication vegetative assez eleve. En raison de cette aptitude,
on peut se demander si les indivdus de fin 1967 sont les memes que ceux qui ont ete

plantes en 1965, mais il n'en reste pas moins que les especes ayant la faculte de se

rajeunir par voie vegetative, tendent ä atteindre un niveau plancher de densite dont
l'asymptote est non nulle. II semble qu'il en soit autrement pour le trefle.
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Evolution des effectifs lorsque es especes sont en combinaison binaire

L'influence du partenaire sur la diminution des peuplements de chaque element
en association binaire est simple ä caracteriser pour le regime de trois coupes annuelles.
D'une part, le trefle en tant qu'espece accompagnatrice a un effet depressif sur ses
partenaires respectifs; d'autre part, le nombre d'individus de cette espece s'affaiblit
moins dans les melanges que dans les cultures pures. Les resultats sont presentes dans
les tableaux 21 a et b.

La deviation negative des effectifs dactyle, anthrisque, renoncule et dent-de-lion
s'accroit jusqu'ä la premiere coupe 1967, se stabilise ä partir de la deuxieme, diminue
meme pour les deux premieres especes lors de la derniere coupe. L'influence depressive
du trefle peut etre rangee par ordre decroissant comme suit;

R > A > D > Ta
L'effet positif des partenaires sur le trefle tend aussi ä se stabiliser, mais de fa?on

moins nette et ä partir de la deuxieme coupe 1967 seulement. La reduction des pertes
d'individus subies par le trefle dues aux differents partenaires donne lieu ä la serie
suivante, par ordre decroissant:

d > a > r > ta
Quelques resultats, bien qu'eleves, ne sont pas significatifs: La variability entre

blocs en est la cause, surtout pour l'element Tr ta.

Tableau 21 a

Effet depressif du trefle sur revolution des peuplements de dactyle, anthrisque, renoncule et dent-
de-lion, respectivement

(*) Les resultats sont exprimes en valeur relative, les cultures pures de chaque espece valant 100.
Les signes entre parentheses indiquent la signification du test t, construit ä partir de l'analyse de
variance exposee au Chapitre 3.2.1.

Annee Coupe D tr A tr R tr Ta tr

1966 1 7 — 1 (NS) 23 — 3 (*)
2 —12 (**) —49 (*) 39 (***) 9 (***)
3 —23 (***) —49 (*) —50 (**) —21 (*«*)

1967 1 —25 (***) —53 («») 57 —21 (»**)
2 —28 (***) —55 (**) —64 (***) —23 (***)
3 —21 (**) —49 (*) —65 (***) —26 (***)

Tableau 21 b

Effet benefique des especes dactyle, anthrisque, renoncule et dent-de-lion, respectivement, sur la
diminution des peuplements de trefle

Annee Coupe Tr d Tr a Tr r Tr ta

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

1967 1 + 108 (**) + 95 (*) +71 (NS) +66 (NS)
2 + 122 (***) + 100 (**) +75 (*») +34 (NS)
3 + 104 (**) + 96 (**) +88 (**) +38 (NS)
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Le tableau 22, oü l'on a reporte le signe des ecarts significatifs d'effectifs entre les
elements des hetero-rencontres et ceux des iso-rencontres correspondantes, permet
de comparer les resultats du «3 x » ä ceux du «6 x ».

Pour le regime de six coupes annuelles, les effectifs des differentes hetero-rencontres
ne varient que tres peu en 1966, par rapport aux iso-rencontres correspondantes:
reffet positif des partenaires du trefle ne se marque sur cette espece qu'ä partir de la
troisieme coupe; l'effet negatif du trefle sur ses partenaires est significatif sur la renon-
cule seulement, et ceci jusqu'en fin d'experimentation. En 1967 par contre, les effectifs
sont plus sensibles ä 1'effet de substitution; aux deux effets mentionnes s'ajoutent:

tl 3x " 1966 et 1967 " 6x", 1966 " 6x 1967
c d tr a r ta C d tr a r ta C d tr a r ta
1

D

Tr
A
R
Ta

_J" I

1
1

1 J +

-
+ + + +

-
+

+ +

2
D

Tr
A
R
Ta

- 2 2 +
+ + + + + + + +

-
+

-
+

+ +

3
D
Tr
A
R
Ta

- 3 3 +
+ + + + + + + + + + +

- -
+

-
+ +

1
D

Tr
A
R
Ta

- 4 4 + +
+ + + + + + + + +

- - -
+

+ +

2
D

Tr
A
R
Ta

- 5 5 + +
+ + + + + + +

-
-

-
+

+ +

3
D

Tr
A
R
Ta

- + + T 6 6 +
+ + + + + + + + + +

- - - - - -
+

-
+ +

Tableau 22

Deviations signiflcatives des effectifs des elements en hetero-rencontres par rapport k ceux des
iso-rencontres correspondantes. Les deviations non signiflcatives ne sont pas mentionnees
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a) influence benefique

- de l'anthrisque et de la renoncule sur le dactyle et la dent-de-lion,

- du dactyle sur l'anthrisque;

b) influence defavorable

- du dactyle et de la dent-de-lion sur la renoncule.

3.4.2 Plasticite relative des cinq especes

Definition (sens biologique): La plasticite d'une espece par rapport aux autres est

la faculte de s'adapter ä un espace offre environnementale) plus ou moins grand.

Si une espece peut, par multiplication de ses organes vegetatifs, profiter totalement

d'un espace grandissant, ou se maintenir malgre la reduction de ces memes organes

due au resserrement de l'espace, eile est dite plastique. L unite biologique n est plus

toujours l'individu, mais un ensemble d'organes vegetatifs et la plasticite depend de

la grandeur de cette unite: plus celle-ci est petite, c'est-a-dire moins celle-ci est exi-

geante vis-ä-vis de l'offre environnementale pour se maintenir en vie, plus l'espece

ä laquelle appartient cette unite est plastique.
Done plus les deviations plastiques des differents caracteres d'une espece sont

grandes et plus les deviations d'effectifs de cette meme espece sont faibles, plus eile

est plastique, et l'unite biologique competitive n'est plus forcement l'individu, mais

une partie de celui-ci, issue d'un point vegetatif (multiplication vegetative) (Demarly

et al., 1964).
Observations: Chez le dactyle, l'unite biologique est la talle. Plusieurs plantes se

sont maintenues en vie grace ä une seule talle (element D tr). Chez le trefle, 1 unite

biologique est au minimum deux ä trois tiges foliaires. Lorsqu'une plante en comptait

moins, eile etait vouee ä plus ou moins breve echeance ä la pourriture ou au desseche-

ment. La rosette de feuilles (plante-mere ou plante-fille) represente l'unite biologique

de l'anthrisque. Celle-ci necessite un «espace» minimum assez grand pour son deve-

loppement. Si elle n'en dispose pas, ce developpement est entrave et entraine la mort

des individus trop voisins (auto-eclaircissage). L'unite de la renoncule est le rhizome

avec son point vegetatif. Tant que les reserves du rhizome ne sont pas epuisees,

l'individu peut continuer de vegeter. L'exemple le plus frappant est donne par 1

association R Tr: en 1966, le rendement de la renoncule est tres faible, et sa presence se

remarquait surtout apres la recolte, grace ä la presence des rhizomes; en 1967, alors

que la «vigueur» du trefle diminuait, la renoncule a pu reprendre petit ä petit. Un

certain nombre de feuilles forme l'unite biologique de la dent-de-lion, pas forcement

la rosette entiere.

Mesure de la plasticite d'une espece par rapport aux autres: Cette mesure consiste ä comparer

la variation de la matiere seche totale ä l'unite de surface de sol (MS/m!) ä celle de la matiere

seche totale par plante (MS/pl.). On pourrait etendre cette comparaison ä d'autres caracteres, tels

la surface foliaire par unite de surface de sol indice foliaire) et la surface foliaire par individu,

par exemple.

1 2 1 2
Variations relatives de MS/m2: u» — — ^ (Xijkl n j Mjic)

1 2 x S ^
Variations relatives de MS/pl.: v; — ^ (yaid n j Him
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oü: Xfl/fc rendement de MS/m2
Vi}* rendement de MS/pl.
i indexe des especes «producteurs»
j indexe des especes «competiteurs »
k =- indexe des «blocs»
n nombre d'especes
r nombre de «blocs»

Si vj—Ui>0, l'espece i est dite plastique, car la variation relative de MS/pl. est plus forte que
Celle de MS/m2.

Si Vi—Ui 0, l'espece i est dite «semi-plastique», car la variation relative de MS/pl. est egale
ä celle de MS/m2.

Si Vi—Uj<0, il y a «non-plasticite» de l'espece i, car la variation relative de MS/pl. est plus
faible que celle de MS/m2.

II n'en peut etre autrement puisque la densite de peuplement (DP) influence les deux caracteres
MS/m2 et MS/pl.:

np ^ MS/m2

\ MS/pl.
et que ces trois caracteres sont lies entre eux par l'expression:

MS/m2
DP

MS/pl.

Resultats: Les indices de plasticite relative, donnes par la difference v; — u,;, figurent
dans le tableau 23.

D'apres la somme des ecarts entre les indices de plasticite d'une recolte ä l'autre
(1966 et 1967), on peut etablir la serie suivante, par ordre de plasticite decroissante:

D>Ta>R>A>Tr
Cette serie est valable pour les deux regimes de coupe.
La plasticite du dactyle augmente tout au long de l'experimentation, bien qu'en

1967 cet accroissement se stabilise.
Le trefle est l'espece la moins plastique et sa non-plasticite s'accentue avec le temps.
Idanthrisque se montre d'abord non plastique; puis, ä. partir du milieu de la

deuxieme annee d'experimentation, cette non-plasticite s'attenue, en particulier dans
le «6 x ».

La renoncule passe de la semi-plasticite en 1966 ä la plasticite en 1967.
La dent-de-lion est plastique et cette aptitude s'affermit au cours du temps.
L'aptitude de plasticite pour les especes dactyle, dent-de-lion et renoncule est legere-

ment plus marquee dans le «3 x ». Pour 1'anthrisque, la non-plasticite est nettement
plus forte dans le «3 x ». Pour le trefle, c'est l'inverse, bien que la difference soit
moins grande que pour 1'anthrisque.

3.5 Performances: leur variabilite et leurs relations

Les modifications, qu'elles affectent l'individu ou la population, varient selon
l'espece et la performance considerees et certaines performances sont liees entre elles
dans leur variation. D'abord, on montrera qu'elle est la variabilite de chaque carac-
tere pour chaque espece, ensuite ä quel agencement de caracteres on aboutit pour
chaque espece. II s'agit surtout d'examiner les tendances principales et de degager,
par ce complement, une confirmation ä ce qui a ete dit dans les Chapitres 3.3 et 3.4.
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3.5.1 Variabilite

La variabilite d'un parametre peut etre donnee par son coefficient de variation,
CV s/x. Ce coefficient de variation est calcule pour chaque performance et chaque
espece:

Sj ou: Sj variance de chaque espece i, calculee selon Panalyse presentee au
CVj Chap. 3.2.1, pages 335 et 336

X®
— 1 Z 2
Xi j k Xiik

avec x; moyenne d'une des 9 performances mesurees
i indexe des especes «producteurs»
j indexe des especes «competiteurs»
k indexe des «blocs»
n nombre d'especes
r nombre de «blocs»

Le calcul de CV n'a pas ete effectue pour toutes les coupes; seules les deuxiemes
(1966 et 1967) du «3 x » et les troisiemes et quatriemes (1966 et 1967) du «6 X »
ont ete prises en consideration. Par ce choix, on evite les variations saisonnieres:
phase reproductive du printemps, croissance plus lente de l'automne. Les coefficients
de variations calcules sont reportes au tableau 24.

Pour montrer revolution saisonniere de la variabilite, on se limite ä une seule
performance, la matiere seche totale produite ä l'unite de surface.

Tableau 24

Coefficients de variation classes par espece et par performance
D: Dactylis glomerata
Tr: Trifolium pratense
A: Anthriscus silvestris
R: Ranunculus frieseanus
Ta: Taraxacum palustre

La signification des abreviations des performances est donnee en pages 374 et 375.

Regime
Caractere de coupe Annee Coupe D Tr A R Ta

MST/m2 «3 x » 1966 2 0.077 0.120 0.552 0.222 0.132
« 3 x » 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/m2 «3 x » 1966 2 0.089 0.160 0.493 0.199 —
«3 x » 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 —
«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/m2 «3 x » 1966 2 0.130 0.122 0.646 0.254 —
«3 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 —
«6 x » 1967 4 0.253 0.300 0.323 0.163 —
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Tableau 24. Suite et fin

Regime
Caractere de coupe Annee Coupe D Tr A R Ta

MST/pl. «3 X » 1966 2 0.078 0.135 0.486 0.211 0.125
«3 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
«6 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 «3 X » 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
«6 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
«6 x » 1967 4 0.053 0.163 0.193 0.067 0.071

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

ST «3 x » 1966 2 0.097 0.117 0.104 0.092 0.080
« 3 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
«6 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
«3 x » 1967 2 0.200 0.309 0.478 0.382 0.251
«6 x » 1966 3 0.130 0.219 0.301 0.225 0.232
«6 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
«6 x » 1967 4 0.160 0.330 0.265 0.254 0.222

H «3 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
« 6 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
«6 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 caracteres:

Matiere seche totale par unite de surface, MST/m2
Matiere seche foliaire par unite de surface, MSF/m2
Matiere seche «reste» par unite de surface, MSR/m2
Matiere seche totale par plante, MST/pl.
Indice foliaire, IF
Hauteur des plantes, H
on etablit, par ordre de variability decroissante, le classement suivant:

anthrisque > renoncule > trefle > dent-de-lion > dactyle.
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La variability de la

Densite de peuplement DP

donne lieu ä meme suite, sauf que le coefficient de variation de la renoncule est plus

faible que celui du trefle. Quant aux surfaces specifiques:

Surface specifique par matiere seche foliaire SF

Surface specifique par matiere seche totale ST

elles donnent les series suivantes, toujours par ordre de variability decroissante.

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

Performances

On denote dans le groupe des performances: productions de matiere seche et indice

foliaire, une variability plus prononcee que dans le groupe: SF, ST, DP et H pour

toutes les especes. Mais ä l'interieur de ces groupes, le classement de la variability des

caracteres est different d'une espece ä l'autre.

Regimes de coupe

Pour les caracteres concernant les productions de matiere seche et 1 indice foliaire,

le «6 x » augmente la variability chez le dactyle, le trefle et la dent-de-lion, et la

diminue chez l'anthrisque et la renoncule. Dans le «6 x », la variability 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 trefle, 1 anthrisque et la

dent-de-lion, que dans le «3 x ».

Annees

La tendance generale est une variability plus faible en 1966 qu'en 1967, sauf pour
SF et ST dans le «6 x », oü eile est plus elevee en 1966 chez le dactyle, l'anthrisque

et la dent-de-lion. Notons aussi que chez l'anthrisque, la variability des productions

de matiere seche est plus faible en 1967, pour les deux regimes de coupe.

Evolution saisonniere de la variabilite

L'evolution saisonniere de la variabilite est etudiee pour une seule performance, la

matiere seche totale par unite de surface (tableau 25).

Dactyle: Dans le «3 x », la variabilite la plus forte se decele en premiere coupe

(fin de la phase reproductive), les resultats de la deuxieme coupe sont plus homogenes,

et ceux de la troisieme presentent une variability accrue. Dans le «6 x », la variabilite

est egalement forte lors de la periode reproductive (1966: lre coupe, montaison,

2e coupe, Stade vegetatif. 1967: lre coupe, Stade vegetatif; 2e coupe, montaison).

Mais alors que la variabilite d'arriere automne (6e coupe) est la plus forte en 1966,

eile diminue en 1967 (5e et 6e coupes).

Trefle: La variabilite augmente de faqon 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 l'anthrisque restent eleves tout au long
de l'experimentation, dans les deux regimes de coupe.

Renoncule: Dans le «3 x », la variability augmente jusqu'ä la deuxieme coupe 1967.
Dans le «6 x », elle s'accroit en 1966 et se stabilise en 1967.

Dent-de-Lion: Devolution des coefficients de variation dans le «3 x » est semblable
ä celle du dactyle. Dans le «6x », le niveau de variability pour chaque annee 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 eleve qu'en 1967.

Tableau 25

Coefficients de variation de la matiere seche par unite de surface

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

«3 x » 1966 1967
-

Coupe 1 2 3 1 2 3

D 0.158 0.077 0.126 0.304 0.192 0.218Tr 0.096 0.120 0.216 0.334 0.323 0.281A 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

D 0.186 0.127 0.138 0.167 0.129 0.257Tr 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 0.180 0.132 0.124Tr 0.295 0.223 0.369 0.267 0.212 0.269A 0.214 0.302 0.211 0.298 0.263 0.199R 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

376



3.5.2 Agencement des caracteres

Par agencement des caracteres, on entend l'ensemble des relations qui existent entre
ces caracteres. Cet agencement est mis en evidence pour chaque espece ä l'aide des

correlations et compare d'une espece ä l'autre. La nature de ces relations n'a done
rien de causal.

Methode

Chacun des 9 caracteres enregistres est correle avec un des 8 autres, pour chaque espece et
chaque coupe des deux regimes d'exploitation. Une correlation est done conduite sur 20 paires
de donnees (5 el6ments de culture reputes 4 fois pour chaque espece). Pour juger de l'intensite
de la correlation, on a fix6 4 domaines de variation du coefficient de determination B et cons£-
quemment, du coefficient de correlation r IB --- r2), et Ton a attribue une note ä chacun de ces
domaines de variation (tableau 26).

Tableau 26

Domaines de variation des coefficients de determination B et de correlation r, fixant l'intensite de
la correlation

Domaine de variation de:
B (*) r Correlation Note

0 <B<0.25 0 <±r<0.50 nulle ou faible I
0.25<B<0.50 0.50<±r<0.71 moyenne II
0.50<B<0.75 0.71<±r<0.87 6troite III
0.75<B<1.00 0.87< ±r< 1.00 tres etroite IV

(*) D'apres la definition du coefficient de determination, lorsque par exemple, 25 % ou moins
de la variabilite d'un caractere est ä attribuer aux differences de l'autre caractere, on dira que la
correlation entre ces deux caracteres est faible ou nulle; et ainsi de suite pour chaque domaine de
variation.

Tout coefficient de correlation est ainsi dote d'une note. Celle-ci, pour un des deux regimes de

coupe, une espece et un couple de caracteres, reste d'une rdcolte ä la suivante d'autant plus 6gale
ä elle-meme qu'elle est elevee. Ceci permet d'attribuer une mention globale refletant l'intensite
moyenne des relations entre deux caracteres.

Presentation des agencements de caracteres

Les caracteres correles deux ä deux sont:
1. Matiere seche totale par m2.
2. Matiere seche foliaire par m2.
3. Matiere seche «reste» par m2.
4. Matiere seche totale par plante.
5. Densite de peuplement.
6. Surface specifique par rapport ä la matiere seche foliaire.
7. Surface specifique par rapport ä la matiere seche totale.
8. Indice foliaire.
9. Hauteur des plantes.
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Tableau 27

Agencement des caracteres de chaque espece pour chaque regime de coupe

Dans chaque grille, les chiffres arabes representent les 9 caracteres correles deux ä deux et les
chiffres romains, le degre de correlation apprecie selon les notes du tableau 25. Pour ne pas alourdir
les grilles, on a renonce ä y inscrire la note I.

Caracteres: 1. Matiere seche totale par m2
2. Matiere seche foliaire par m2
3. Matiere seche «reste» par m2
4. Matiere seche totale par plante
5. Densite de peuplement
6. Surface specifique par rapport ä la matiere seche foliaire
7. Surface specifique par rapport ä la matiere seche totale
8. Indice foliaire
9. Hauteur des plantes

Notes: I. Correlation faible ou nulle III. Correlation etroite
II. Correlation moyenne IV. Correlation tres etroite

Daetvlis glomerata. " 3x " Dactvlis glomerata. " 6x "

2 3 4 5 6 7 8 9 2 3 4 5 6 7 8 9

1 I? IV IV II IV 1 IV IV IV IV

2 IV IV II IV 2 III IV IV

3 IV II -II IV 3 IV III
4 II IV 4 IV

5 -II II 5

6 III 6 III
7 7

8 8

Trifolium pratense. " 3x " Trifolium pratense. " 6x "

2 3 4 5 6 7 8 9 2 3 4 5 6 7 8 9

1 IV IV II II IV 1 IV IV III II IV

2 IV II II IV 2 III III II IV

3 II II IV 3 III II III
4 IV 4 II
5 II 5 II
6 6 II
7 7

8 8
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Anthriscus silvestris. " 3x "

2 3 4 5 6 7 8 9

1 III IV III III
2 III II IV

3 II III
4 II
5 II
6

7

8

Ranunculus frieseanus. " 3x "

2 3 4 5 6 7 8 9

1 IV IV IV II -II -II IV II
2 IV IV II IV

3 IV II -II -II IV II
4 -II IV II
5 -II II
6 II
7

8

Taraxacum nalustre. " 3x "

4 5 7 8 9

1 IV III
4 III
5

7

8

Anthriscus sllvestris. " 6x "

2 3 4 5 6 7 8 9

1 IV IV IV IV

2 III III IV

3 III III
4 -II III
5

6 III
7

8

Ranunculus frieseanus. " 6x "

2 3 4 5 6 7 8 9

1 IV IV IV -II IV II
2 IV IV IV

3 IV -II III II
4 -II IV II
5

6 III
7

8

Taraxacum nalustre. " 6x "

4 5 7 8 9

1 IV IV

4 III
5

7

8

Les caracteres entrant dans l'analyse correlative sur la dent-de-lion sont: 1, 4, 5, 7, 8 et 9 (voir
Chapitre 2.2.3. Mesures: genre et technique, Surface foliaire, matiere seche, page 331). On se

concentrera sur les autres especes dans la presentation des agencements de caracteres, et ä 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 resultats de cette etude correlative sont presentes au tableau 27 et ä la figure 10.

Les quatre caracteres 1, 2, 3 et 8 sont etroitement, voire tres etroitement lies chez

toutes les especes pour les deux regimes de coupe. Les relations entre 1, 2 et 3 n'ont
rien d'inattendu, puisque la matiere seche totale par m2 est egale ä la somme de la
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matiere seche foliaire et de la matiere seche «reste» par m2. Cependant l'exemple de

l'anthrisque montre que:
dans le «3 x », 1-3 1-2 et 2-3
dans le «6 x », 1-2 et 1-3 2-3

(lire: liaison 1 ä 3 est plus etroite que 1 ä 2, etc.).

La production de matiere seche «reste», particulierement elevee en periode
reproductive, est determinante pour la production totale. La difference entre les deux

regimes d'exploitation s'explique par la difference de Stade atteint lors de la premiere

coupe: «3 X », debut de la maturation des akenes, done tres peu de feuilles encore

fonctionnelles; «6 x », montaison des hampes florales, d'oii relativement beaucoup

de feuillage sain. Cette distinction se retrouve aussi au niveau des liaisons 1-8, 2-8

et 3-8.
La matiere seche totale par plante (4) est en relation plus ou moins etroite avec 1,

2, 3 et 8. Par ordre decroissant d'intensite de liaison, on a la serie suivante, pour les

deux regimes de coupe:
dactyle > renoncule > anthrisque > trefle.

Par definition, dans cet essai,

Matiere seche totale par m2
Matiere seche totale par plante =—— rrn : r~Densite de peuplement

qui peut s'ecrive:
Matiere seche totale par m2 _

1).
Densite de peuplement —— ————: .—— f-> — T"

Matiere seche totale par plante 4

Figure 10

Representation graphique de l'agencement de caracteres pour chaque espece et chaque regime de

coupe

Ligne continue: correlation positive
Ligne pointillee: correlation negative

Caracteres correles: 1. Matiere seche totale par m2

2. Matiere seche foliaire par m2

3. Matiere seche «reste» par m2

4. Matiere seche totale par plante
5. Densite de peuplement
6. Surface specifique par rapport ä la matiere seche foliaire
7. Surface specifique par rapport ä la matiere seche totale
8. Indice foliaire
9. Hauteur des plantes

Notes: I. Correlation faible ou nulle
IJ. Correlation moyenne
III. Correlation etroite
IV. Correlation tres etroite

Especes: D: Dactylis glomerata
Tr: Trifoliumpratense
A: Anthriscus silvestris
R: Ranunculus frieseanus
Ta: Taraxacum palustre
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La correlation entre la densite de peuplement et la matiere seche totale par m2 est
moyenne chez le dactyle, le trefle, et la renoncule pour le «3 x » et chez le trefle pourle «6 x ». Quant ä la variability de la matiere seche totale par plante, eile n'est pas
expliquee par celle de la densite de peuplement, sauf de fa?on moyenne pour le dactyle

dans le «3 x ». En outre, on a vu que la densite de peuplement etait ä ranger
parmi les caracteres stables. Par contre, la liaison entre la matiere seche totale par
m et la matiere seche totale par plante tend ä etre plus forte pour les especes dites
plastiques et plus faible pour les especes dites non plastiques.

La surface specifique par rapport ä la matiere seche foliaire (6) et celle par rapport
ä la matiere seche totale (7), ä en juger par le nombre et l'intensite des relations qu'elles
ont avec les autres performances, ont une variability propre. Si toutefois 6 et 7 sont
relies ä certains caracteres, il s'agit de ceux concernant la production de matiere seche
(1, 2, 3 et 4), et le coefficient de correlation est negatif (cas de la renoncule). Ceci n'a
rien d etonnant puisque la matiere seche figure au denominateur du rapport donnant
la surface specifique. La correlation entre 6 et 7, lorsqu'elle apparait, est toujours
positive. Elle est d autant plus etroite, si l'on compare les especes, que la variability
du denominateur des fractions: 6 8/2 et 7 8/(2 + 3) est faible. Le röle du nume-
rateur (indice foliaire) est insignifiant dans cet essai: on ne decele aucune liaison entre
6 et 8 ou entre 7 et 8.

On peut aussi exprimer ce fait par rapport ä l'indice foliaire: sa variability est ä
rattacher ä celle des caracteres concernant la production de matiere seche, en parti-
culier de matiere seche foliaire, et pas ä celle de la surface specifique.

La hauteur des plantes est un caractere independant. On se rappelle en effet que le
nombre de cas oil cette performance subit une deviation en meme temps qu'une autre,
est relativement faible et que la hauteur des plantes est un caractere parmi les plus
stables.

Lorsqu'on compare les regimes de coupe pour chaque espece, il apparait que pour:
le dactyle «3 x » > «6 x » (lire: pour le dactyle, les relations entre
le trefle «6 x » > «3 x » les paires de caracteres sont plus nom-
1 anthrisque «6 x » > «3 x » breuses et/ou plus etroites dans le «3 x »
la renoncule «3 x » > «6 x » que dans le «6 x », etc.)
la dent-de-lion «3 x » «6 x »

Ces differences peuvent s'expliquer comme suit:
Pour le dactyle et la renoncule, la periode entre deux recoltes, qui est environ deux

fois plus longue dans le «3 x » que dans le «6 x », fournit une interpretation
plausible. 1 influence du partenaire sur ces deux especes se fait plus sentir dans le «3 x »
et les chances que plusieurs caracteres soient devies ensemble sont accrues. Dans le
«3 x », le trefle fait subir une forte influence negative ä ces partenaires et celle qu'il
ressent est positive: les performances du trefle sont meilleures en association qu'en
culture pure. Dans le «6 x », sensibilise par la haute frequence de fauche, il devient
plus receptif aux effets des especes qui 1'accompagnent: le benefice de ses
performances est moindre et se nuance selon le partenaire.

Chez I'anthrisque, on a vu que l'influence reciproque des individus en culture pure
conduit dans le «6 x » ä une extermination plus faible que dans le «3 X ». Ceci est
aussi valable pour les melanges bispecifiques et la difference moyenne des effectifs
est de 6 plantes par element 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-
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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 caracteres ont une variability
mieux correlee.

Les resultats de la dent-de-lion montrent que l'agencement des caracteres est sen-

siblement le meme pour les deux regimes de coupes.
A partir de la comparaison des especes, on etablit les series suivantes, par nombre

et intensite decroissant de relations:
«3 x »: renoncule > dactyle > trefle > anthrisque
«6 x »: renoncule > trefle A dactyle > anthrisque

Ces deux series, qui ne different que peu, peuvent etre mises en rapport avec les

resultats concernant la plasticite relative des especes: le dactyle, la dent-de-lion et la

renoncule sont plastiques, l'anthrisque et le trefle, peu ou non plastiques. De plus,

la renoncule est l'espece qui enregistre le plus grand nombre de modifications cumulees,

et l'anthrisque, le plus petit, en tout cas pour les recoltes de la periode reproductive

(cette periode est la plus importante puisqu'en moyenne, 70 % de la matiere seche

totale [1966 et 1967 pris ensemble] y est produite). Cette concordance de resultats

montre qu'une espece sensibilisee par les alterations du milieu dues ä la substitution
des partenaires d'une part, et d'autre part au passage d'un regime de coupe ä l'autre,
est de modifier harmonieusement ses caracteres pour garantir la vie ä un maximum

d'individus. Et si une espece doit disparaitre en raison d'une pression environnemen-

tale grandissante d'origine biologique, c'est-ä-dire en tout cas pour des causes autres

que la senescence, cette espece tendra a modifier un nombre croissant de caracteres,

avant de disparaitre.

4 Discussion

Les types de relations sociales qui se degagent de notre experimentation relevent

tous de la competition. II n'en peut etre autrement puisque nous avons accepte «a

priori» que la culture pure permet l'exteriorisation optimale des caracteres des especes

etudiees. II n'est cependant pas impossible que d'autres relations se soient etablies,

en particulier entre le trefle violet (Trifolium pratense) et ses partenaires. Nous y
reviendrons dans la partie de la discussion reservee ä chaque espece.

Pour l'ensemble des caracteres mesures, chacune des six situations elementaires de

competition (tableau 2) a ete rencontree, bien qu'il n'ait ete trouve qu'un seul cas de

dommages mutuels et que les avantages unilateraux et mutuels soient parfois rares.

Pour les rendements de matiere seche ä l'unite de surface et l'indice foliaire, les etats

communautaires trouves sont soit la compensation ou le neutralisme (etat II), soit la

surcompensation ou le synergisme (etat III). Aucun exemple d'antagonisme n'a ete

mis en evidence. Notre methode de determiner situations elementaires et etats
communautaires en est la cause car, d'une part, le nombre d'etats communautaires dont
le signe est determine par la nature des situations elementaires est relativement faiblc
(tableaux 7 et 9) et, d'autre part, la regle algebrique des signes qui a son sens biologique
dans l'etablissement de liens entre quelques caracteres (tableaux 15 et 18) n'est obser-

vee que dans quatre cinquiemes des arrangements rencontres. L'utilisation de cette

methode explique peut-etre aussi qu'il n'a pas ete possible de montrer une ou quelques
tendances marquees dans 1'evolution des situations (fig. 6).
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II n en reste pas moins que les trois postulats de Donald (1963) sont applicables ä
nos resultats:
1. On peut s'attendre ä ce que deux especes se distinguant par leurs caracteres mor-

phologiques et physiologiques aient des performances superieures lorsqu'elles sont
associees, car ensemble, il est probable qu'elles exploitent l'offre environnementale
de fagon plus efficace qu'en culture pure.

2. Dans l'association de deux especes, on peut envisager aussi que l'une d'elles utilise
les ressources du milieu avec plus de succes qu'en culture pure et l'autre inversement.

3. Enfin, au cours du temps et pour une association donnee, on peut concevoir l'inten-
sification, 1 affaiblissement, l'elimination ou la reversibilite des phenomenes en
cause.

Des lors, les chances de prevoir les resultats de l'association ä partir de la culture
pure ne sont pas inexistantes (England, 1965 et 1968), mais restreintes, car le comporte-
ment de deux partenaires est dependant des actions reciproques qui se developpent
entre eux ä partir des alterations qu'ils provoquent sur le milieu. Ce comportement se
decompose en deux effets, l'un etant la capacite de provoquer ces alterations, l'autre,
la sensibilite ä celles-ci, et leur ampleur est fonction des partenaires associes. Hanson
et al. (1961), Hinson et Hanson (1962), Eberhart et al. (1964) et Bolz (1968) verifient
l'additivite de ces effets pour la competition intergenotypique du soja, du ma'is et de
la betterave sucriere, respectivement. Dans son etude sur differentes lignees de luzerne
(Medicago sativa), Chalbi (1969) montre qu'il peut y avoir additivite des effets, mais
pas forcement. Lorsqu'une espece a un comportement differencie selon les associations,

ceci se traduit dans l'analyse de Williams (1962) «par une interaction significative
entre l'espece et les partenaires ».

^

Si l'additivite etait toujours respectee, la seule situation possible serait les effets
d opposition donnant la compensation vraie, l'indifference et le neutralisme corres-
pondant ä l'absence d'effets. Plusieurs auteurs rapportent des resultats qui se repar-
tissent, comme ceux de cet essai, entre les six situations elementaires et les trois etats
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 especes associees dependent plus des
possibility d exteriorisation des caracteres offertes par la culture bispecifique que de
Celles offertes par la monoculture, est montre par la figure 5 et les tableaux 7, 8, 9,
13, 15, 18, 20, 21a et b et 22, la variability des caracteres (tableau 24) et l'agencement
de ceux-ci (tableau 27 et fig. 10) pouvant s'averer avantageux, sans consequence ou
desavantageux pour une espece, selon l'association.

Dactyle agglomere (Dactylis glomerata)
En association, le dactyle a des performances le plus souvent superieures, quelques

f°is egales, rarement inferieures ä Celles de la culture pure. Sa faculte de repousse
rapide apres la coupe, son pouvoir de developper en hauteur sa surface assimilatrice,
son rajeunissement par voie vegetative et sa plasticite sont autant de caracteristiques
lui permettant de profiter des alterations du milieu dues ä ses differents partenaires.

Avec le trefle, le dactyle subit d'abord une forte depression de performances; puis
des que le trefle s affaiblit, le dactyle reprend. Avec la dent-de-lion, il a un comportement

semblable ä celui qu'il a en culture pure. L'exteriorisation des caracteristiques
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du dactyle est benefique lorsqu'il est associe ä l'anthrisque et ä la renoncule, car
celles-ci lui permettent de prospecter une portion de l'offre environnementale plus
grande qu'en culture pure.

Les caracteristiques de cette espece sont confirmees par ses dispositions ä fournir
des performances meilleures en association autant dans le regime de six coupes an-
nuelles que dans celui de trois.

II decoule des resultats du dactyle que la competition intraspecifique, dans cet essai,
est plus intense que la competition interspecifique, cette tendance etant plus marquee
pour le «3 x » (voir entre autre 1'evolution des peuplements, fig. 9).

Trefle violet (Trifoliumpratense)

Le trefle est l'espece pour laquelle toutes les associations sont benefiques. Sa rapide
croissance apres la recolte et le renouvellement des feuilles en remplacement de Celles

dont la fonction assimilatrice diminue, explique son vigoureux developpement. De
stature elevee, le trefle soustrait, en raison de la disposition de ses nombreuses feuilles,
une bonne part de l'energie lumineuse ä ses partenaires. Ceux-ci en souffrent, leurs
performances diminuent par rapport ä Celles des cultures pures.

En comparaison des autres especes, la faculte de se rajeunir par voie vegetative est
la plus faible chez le trefle. En association, le vieillissement apparait nettement ä

partir du milieu de la deuxieme annee d'experimentation, c'est-ä-dire de la troisieme
Periode de vegetation. Ses partenaires en profitent aussitöt, ils reprennent. Si les resultats

du trefle en hetero-rencontre depassent toujours encore ceux de l'iso-rencontre,
c'est que le vieillissement est beaucoup plus fort dans l'iso-rencontre. L'evolution des

effectifs le confirme (fig. 9, tableaux 21 b et 22). Pour le «3 x », le vieillissement est
progressif. Pour le «6x », l'epuisement des plantes, apparaissant des la fin de la
deuxieme annee de vegetation, precipite abruptement la senescence.

Les degäts parasitaires sur le trefle (Sclerotinia trifoliorum et Erysiphe polygoni)
ont ete plus prononces dans les iso-rencontres que dans les hetero-rencontres. Nüesch
(communication personnelle) explique qu'en association, le partenaire abrite le trefle
des attaques parasitaires et en particulier dans les cultures en lignes oü le partenaire fait
ecran, entravant le passage du parasite d'une ligne de trefle ä l'autre. Consequemment,
on est en droit de penser que la culture pure ne permet pas l'exteriorisation optimale
des caracteristiques du trefle. Cette supposition ne se verifie cependant pas ä l'aide
de nos resultats.

A cote des facteurs lumiere et attaque parasitaire, une raison probable de la reprise
des partenaires du trefle au cours de son affaiblissement, est le profit que tirent ceux-
ci des meilleures disponibilites de l'azote. Mais il n'est pas possible de donner une
reponse affirmative ä cette question sur la base de nos resultats.

La senescence et l'epuisement du trefle expliquent l'evolution des associations avec
cette espece. Ce sont les seules oü le synergisme est consequence des avantages mu-
tuels pour les rendements de matiere seche (fig. 5 et tableau 8) et l'indice foliaire. Bien

que non contröles dans cet essai, il est connu que le climat lumineux, les degäts
parasitaires et la nutrition azotee sont des facteurs importants dans l'etablissement
et l'evolution des relations sociales entre le trefle et ses partenaires.
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Anthrisque des bois (Anthriscus silvestris),
Renoncule acre (Ranunculus frieseanus) et

Dent-de-lion (Taraxacum palustre)

II a dejä ete fait allusion aux consequences de l'association de ces trois especes au
dactyle et au trefle. L'anthrisque, la renoncule et la dent-de-lion ont un developpement
plus lent que les deux autres especes: repousse trainarde apres la coupe, performances
ne s'ameliorant qu'au cours des annees. Leur forme de croissance, en particulier le
degre d'elevation de leur appareil assimilateur, les desavantage. Par contre leur longevity,

leur rajeunissement par voie vegetative et leur plasticite allant en augmentant en
cours d'experimentation, leur conferent des avantages appreciables sur les autres
especes. Lorsque le sol est bien approvisionne en azote, en phosphore et en potasse,
Hofer (1970) trouve des resultats equivalents concernant les associations dactyle -
renoncule et dactyle - dent-de-lion.

On rencontre le plus souvent l'indifference et le neutralisme lorsque l'anthrisque,
la renoncule et la dent-de-lion sont en communaute binaire. Ce resultat est explique
en grande partie par leur forme de croissance respective, caractere le plus apparent.

L'anthrisque est une espece exigeante vis-ä-vis de l'offre environnementale. A partir
de nos resultats, c'est la raison principale expliquant l'auto-eclaircissage survenu apres
la premiere phase reproductive (fig. 9, 1966). Mais alors que dans le «3 x », le cycle
saisonnier de l'anthrisque suit son cours normal (phase reproductive - periode de
repos - developpement des plantes-filles issues de la souche-mere par voie vegetative),
le «6 x » elimine la possibility de multiplication generative. Nous avons observe que
les individus du «3 x » etaient plus «vigoureux» que ceux du «6 X », mais que ceux-
ci comptaient plus de plantes-filles que ceux-lä. S'adaptant aux conditions de fauche
«intensive», les plantes du «6 x » se multiplient exclusivement par voie vegetative.
Ceci se traduit dans notre essai par une augmentation graduelle de la plasticite de
l'anthrisque (tableau 23, 1967, «6 x »).

Pour peu que les rhizomes de la renoncule aient la possibility de bien se developper
dans les premiers äges de la plante, cette espece dispose de chances enormes de survie
(Horber, 1971). La renoncule a profite de conditions particulierement favorables lors
de l'installation de l'essai (1965). Tant que les reserves accumulees dans les rhizomes
ne sont pas epuisees, les individus continuent de vegeter. L'exemple le plus frappant
est fourni par l'association trefle-renoncule. Au cours de 1966, la presence de cette
derniere espece ne se remarque guere qu'apres la coupe, grace ä quelques rhizomes
vegetant. En 1967, alors que la «vigueur» du trefle diminue, la renoncule, jouissant
entre autres d'un climat lumineux de plus en plus favorable, reprend. C'est l'espece
subissant le plus grand nombre de deviations, l'espece dont l'agencement des carac-
teres 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 oh l'on rencontre l'indifference le
plus frequemment, aussi bien pour le «3 X » que pour le «6 X ». Sa grande faculte
d'adaptation est ä chercher dans sa forme de croissance, d'un point de vue dynamique.
Isolee, une plante de cette espece etale sa rosette. En peuplement, qu'il s'agisse d'iso-
rencontre ou d'hetero-rencontre, ses feuilles, au fur et ä mesure de la croissance,
s'appuient sur les organes aeriens 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 fermee selon le nombre et la largeur des feuilles. Plus cette surface est

fermee, moins la plante souffre de l'ombrage que les voisins pourraient lui projeter,
car ceux-ci arrivent d'autant moins ä penetrer dans la rosette.

Resultats et observations permettent de mettre en evidence quelques caracteris-
tiques de chacune des 5 especes placees dans les conditions de la communaute binaire.
Ces caracteristiques montrent que les performances de l'association sont basees sur
l'exploration de niches ecologiques ditferentes dans le temps et dans l'espace par les

especes associees. La connaissance de ces caracteristiques, et consequemment de ces

niches ecologiques, est seule ä autoriser la prevision des performances de l'association.

5 Resume

En 1965, un essai a ete installe en plein champ pour etudier au cours de 1966 et 1967

les relations sociales entre 5 especes vegetales jouant un role important dans la
production herbagere: une graminee: Dactylis glomerata, L.-Dactyle agglomere, une
legumineuse: Trifoliumpratense, L.-Trefle violet et trois especes appartenant ä d'autres
families: Anthriscus silvestris, L.- Anthrisque des bois, Ranunculus frieseanus (Jord).-
Renoncule acre et Taraxacum palustre (Lyons).- Dent-de-lion. Chaque espece est cul-
tivee sur de petites parcelles de 0,90 m2 de surface, soit en presence d'elle-meme
(rencontre de deux elements appartenant chacun ä la meme espece, ou iso-rencontre), soit
en association binaire avec une des 4 autres especes (rencontre de deux elements appartenant

chacun ä une espece differente, ou hetero-rencontre). A partir de 1966, l'essai
est soumis ä deux regimes d'exploitation: regime 1:3 coupes annuelles («3 x»);
regime 2:6 coupes annuelles («6 x »). Chaque culture pour chaque regime de coupe
est repetee 4 fois: l'essai comprend 4 «blocs».

La nature des relations sociales est definie ä partir de leurs manifestations. Elles
sont mises en evidence par les deviations plastiques relatives qui mesurent l'ecart de

performances entre l'hetero-rencontre et l'iso-rencontre, cette derniere etant consideree

comme base de reference. Les deviations plastiques relatives sont calculees au niveau
de l'element d'association ou niveau elementaire et au niveau de l'association ou
niveau communautaire, pour les 9 caracteres suivants:

1. Matiere seche totale ä l'unite de surface.
2. Matiere seche foliaire (limbe) ä l'unite de surface.
3. Matiere seche «reste» ä l'unite de surface.
4. Matiere seche totale par plante.
5. Densite de peuplement.
6. Surface specifique par rapport ä la matiere seche foliaire.
7. Surface specifique par rapport ä la matiere seche totale.
8. Indice foliaire.
9. Hauteur des plantes.

Les principaux resultats sont les suivants:

1. La competition, une forme de relations sociales, mais pas la seule, est definie par
les 6 situations elementaires et les 3 etats communautaires qui en decoulent par voie de

consequence (tableau 2), situations et etats etant determines ä un seuil de probability
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d'erreur fixe (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 etats rencontres pour la production de matiere seche
totale et pour l'indice foliaire conduit ä des resultats voisins (tableaux 7 et 9). Les
deviations plastiques elementaires positives sont enregistrees le plus souvent par le dac-
tyle et le trefle, negatives par leurs partenaires, et nulles lorsque l'anthrisque, la renon-
cule et la dent-de-lion sont associes deux ä deux. La plupart des situations elementaires
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 especes
au moins doit etre le dactyle ou le trefle. Toutes les associations ä base de dactyle ou
de trefle ne conduisent cependant pas forcement ä la surcompensation et au
synergisme. Les resultats concernant la matiere seche totale sont presentes dans les figures
5 et 6 et dans les tableaux 7 et 8.

3. La surface specifique (SF et ST) et la hauteur des plantes (H) sont moins sensibles
ä l'effet de substitution que les rendements de matiere seche et l'indice foliaire. SF,
ST et FI sont modifies selon le climat lumineux dont jouissent les especes en association.
Dans quelques associations, un des deux partenaires subit une deviation cumulee de
la surface specifique et de la hauteur, les deviations prises separement n'etant pas
necessairement de meme signe (tableau 14).

4. Les modifications plastiques elementaires de la matiere seche, de la surface
specifique et de l'indice foliaire sont liees entre elles par la regle algebrique des signes,
regie ayant un sens biologique (tableaux 15 et 18).

5. Chaque espece en culture pure est caracterisee par une evolution propre de ses ef-
fectifs. L'influence des deux regimes de coupe sur cette evolution se marque surtout chez
le trefle et la dent-de-lion (fig. 9). La variability de la densite de peuplement est faible.
L'effet de substitution pour le «3 x » s'observe des le debut de l'experimentation et
affecte principalement le trefle et ses partenaires. Pour le «6 x », cet effet se fait
sentir surtout en deuxieme annee d'experimentation et pour un nombre d'elements
superieur que dans le «3 x » (tableaux 21 a, 21 b et 22).

6. La plasticite d'une espece relativement aux autres est determinee ä partir des

rapports de variation de la matiere seche totale par unite de surface et ceux de la
matiere seche totale par individu. Pour les deux regimes de coupe, on obtient d'apres
les resultats du tableau 23, la serie suivante par ordre de plasticite decroissante:

7. La variability des resultats, donnee par le coefficient de variation (tableaux 24 et
25), depend d'abord du caractere considere, puis de l'espece, du regime de coupe et
enfin de l'annee.

8. L'agencement des caracteres est l'ensemble des relations qui existent entre eux et
est mis en evidence par une etude correlative sur toutes les paires possibles de caracteres.

Lorsqu'on compare les regimes de coupe, on constate que pour (tableau 27 et

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

fig. 10):

le dactyle «3 x » > «6 x »
le trefle «6 x » > «3 x »
l'anthrisque «6 x » > «3 x »
la renoncule «3 x » > «6 x »
la dent-de-lion «3 x » «a «6 x ».

{Lire: pour le dactyle, 1 es relations trou-
vees entre les paires de caracteres sont
plus nombreuses et/ou plus ytroites
dans le «3 x » que dans le «6 x », etc.)
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La comparaison des especes permet l'etablissement des series suivantes, par nombre
et intensite decroissants de relations:

«3 X »: renoncule > dactyle > trefle > anthrisque
«6 x »: renoncule > trefle Sg dactyle > anthrisque

9. On ne peut pas prevoir les performances des especes en association ä partir de

Celles en culture pure, car les possibilites d'exteriorisation des caracteres de chaque
espece ne sont pas les memes en association et en culture pure. Ces possibilites dependent

de chaque partenaire associe et peuvent etre differentes pour chaque association:
elles sont inherentes ä l'association consideree. On peut s'attendre ä ce que les
performances d'une association soient superieures ä Celles des cultures pures lorsque les

partenaires s'influencent mutuellement dans le temps et dans l'espace de fagon positive
quant ä l'exploration de l'offre environnementale disponible, lorsque l'alteration de

l'offre environnementale par un des partenaires a des consequences benefiques pour
l'autre et vice versa, et/ou lorsque Faction de facteurs nuisibles du milieu est affaiblie,
voire supprimee par les partenaires associes.

Zusammenfassung

Im Jahre 1965 wurde ein Feldversuch angelegt, um während der Jahre 1966 und
1967 die gegenseitige Beeinflussung von fünf Pflanzenarten, die in der Futterproduktion

eine wichtige Rolle spielen, zu untersuchen: eine Graminee: Dactylis glomerata,
L.- Knaulgras, eine Leguminose: Trifoliumpratense, L.- Rotklee in Form des Mattenklees,

und drei Kräuter: Anthriscus silvestris, L.- Wiesenkerbel, Ranunculus frieseanus
(Jord).- scharfer Hahnenfuss und Taraxacum palustre, (Lyons).- Löwenzahn. Jede

Kultur wird als Kombination zweier Elemente betrachtet: wenn beide Elemente aus
der gleichen Art bestehen, wird dies als Isokombination, und wenn die beiden
Elemente aus zwei Arten bestehen, als Heterokombination bezeichnet. Jede Kombination

wurde auf einer zirka Im2 grossen Parzelle angebaut. Während der Jahre 1966

und 1967 wurde der Versuch zwei Nutzungsverfahren unterstellt: 1. drei jährliche
Schnitte («3x »); 2. sechs jährliche Schnitte («6x »). Jede Artenkombination jedes
Schnittregimes wurde viermal wiederholt.

Die Art und Weise der gegenseitigen Beziehungen wird durch die Leistungsäusserungen

nach den neun unten aufgeführten Merkmalen ermittelt. Die Anpassungsfähigkeit

der Partner wird durch die relativen plastischen Abweichungen (Modifikationen)

gemessen, die sich aus dem Vergleich zwischen Hetero- und den entsprechenden

Isokombinationen ergeben. Die Vergleiche werden unter zwei Gesichtspunkten
durchgeführt: Unter dem ersten werden die Elemente der Partnerschaft einzeln
betrachtet (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 geprüft ([A b+B a]—[A a+B b]), was hier als «Gemeinschaftsstatus»
(«Gemeinschaftszustand») definiert wird.

Die gegenseitige Anpassung der Arten wurde aufgrund der neun folgenden Merkmale

bestimmt:
1. Trockensubstanzertrag der gesamten oberirdischen Teile pro Flächeneinheit (MST)
2. Trockensubstanzertrag der Blätter pro Flächeneinheit (MSF)
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3. Trockensubstanzertrag der übrigen oberirdischen Teile pro Flächeneinheit (MSR)
4. Trockensubstanzertrag der gesamten oberirdischen Teile pro Pflanze (MSP)
5. Bestandesdichte (DP)
6. Spezifische Blattfläche bezogen auf MSF (SF)
7. Spezifische Blattfläche bezogen auf MST (ST)
8. Blattflächenindex (IF)
9. Höhe der Pflanzen (H)

Die wichtigsten Ergebnisse sind:
1. Der Wettbewerb, eine, aber nicht die einzige Form der gegenseitigen

Beeinflussung, wird durch 6 Einzelsituationen und 3 aus diesen konsequenterweise
hervorgehende Gemeinschaftszustände definiert (Tabelle 2). Die Ergebnisse der Bestimmung

der Situation und des Status erfolgt nach dem t-Test von Student aufgrund
einer Streuungszerlegung, die in Form von Beispielen in den Tabellen 3 a, 3 b, 4 und
5 und in der Figur 4 zusammengestellt sind.

2. Die Analyse der gefundenen Situationen und Zustände in bezug auf den MST
und den IF führt zu ähnlichen Ergebnissen (Tabellen 7 und 9). Das Knaulgras und
der Rotklee sind durch meist positive Modifikationen gekennzeichnet und ihre Partner

durch negative. Die meisten Zweiartengemische, in denen beide Partner in der
Heterokombination gleich viel leisten wie in der Isokombination, bestehen aus
Wiesenkerbel, Hahnenfuss und Löwenzahn. Eine grosse Zahl der Einzelsituationen
ergibt die beiden Gemeinschaftszustände Neutralismus und Kompensation. Knaulgras

und Rotklee sind die einzigen Arten, die zu einer Leistungsverbesserung der
Gemeinschaften führen. Dies ist aber nicht bei jeder der möglichen 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 Blattfläche

(SF und ST) und der Höhe der Pflanzen (H) sind weniger zahlreich als diejenigen
der Trockensubstanzerträge (MST) und der Blattflächenindizes (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 Blattfläche als auch in seiner Höhe modifiziert; die einzelnen
Abweichungen aber können verschieden gerichtet sein (Tabelle 14).

4. Die plastischen Modifikationen der untersuchten Arten in bezug auf die Trok-
kensubstanzproduktion, die spezifische Blattfläche und den Blattflächenindex sind
entsprechend der üblichen 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 Löwenzahn am ausgeprägtesten.

Die Streuung der Pflanzendichte ist gering. Die gegenseitige Beeinflussung der
Partner, gemessen an der Bestandesdichte, konnte für das Dreischnittverfahren schon
ab dem ersten Schnitt 1966 beobachtet werden, und zwar vor allem beim Rotklee
und seinen Partnern. Für das «6x » lässt sich dieser Einfluss vor allem im zweiten
Versuchsjahr feststellen und bei mehr Elementen als für das «3 x » (Tabellen 21a, b
und 22).
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6. Die relative Plastizität einer Art ergibt sich aus den Verhältnissen der Variation
der Trockensubstanz pro Flächeneinheit (MS/m2) und den entsprechenden Verhältnissen

der Trockensubstanz pro Pflanze (MS/pl.). Für beide Schnittverfahren wurde

aufgrund der in der Tabelle 23 zusammengestellten Indizien folgende Reihe
abnehmender Plastizität gefunden:

Knaulgras>Löwenzahn>Hahnenfuss>Wiesenkerbel>Rotklee
7. Die Streuung der Ergebnisse (Tabellen 24 und 25) hängen an erster Stelle von

den untersuchten Merkmalen, dann von den Arten, dem Schnittregime und schliesslich

von den Jahren ab.

8. Die Gesamtheit der Beziehungen, die zwischen den Merkmalen bestehen,

kommt in der Merkmalanordnung zum Ausdruck. Sie wird durch Korrelationen
zwischen allen möglichen Merkmalpaaren ermittelt (Tabelle 27 und Figur 10). Der
Vergleich der beiden Schnittverfahren ergibt für:
Knaulgras «3x»>«6x» (Lese: für Knaulgras sind die festgestellten
Rotklee «6 x »>«3 x » Beziehungen zahlreicher und enger im «3 X »

Wiesenkerbel «6 x »>«3 x » als im «6 x » usw.)
Hahnenfuss «3 x »>«6 x »
Löwenzahn « 3 x »^ « 6 x »

Der Vergleich zwischen den Arten ergibt folgende Reihe abnehmender Anzahl und

Intensität der Beziehungen:

«3x »: Hahnenfuss>Knaulgras>Rotklee>Wiesenkerbel
« 6 x »: Hahnenfuss>Rotklee>Knaulgras>Wiesenkcrbel

9. Die Leistungsergebnisse der Arten in Mischkultur lassen sich aus den Leistungen

in Reinkultur nicht voraussagen, da die Äusserungsmöglichkeiten in bezug auf
die Merkmale für Arten in Gemeinschaft nicht dieselben sind wie diejenigen für
Arten in Reinbestand. Diese Äusserungsmöglichkeiten können für jeden Partner

jeder Partnerschaft anders sein, das heisst, sie sind spezifisch für jede Gemeinschaft.

Die Leistungen der Mischkultur können dann über derjenigen der Reinkultur liegen,

wenn sich die Partner in der Ausnutzung des positiv nutzbaren Angebotes an
Umweltbedingungen nach Raum und Zeit ergänzen, sich die Partner die Umweltsfaktoren

gegenseitig positiv modifizieren und/oder wenn sonst negativ wirksame
Umweltsfaktoren sich gegenseitig in der Wirksamkeit abschwächen.

Summary

This paper is a report of a two-year study of the competitive ability of the following

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 x96 cm in May 1965. In heterocombination
the rows with the different species were alternating. The swards were cut three times

("3 x ") 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

1. Total dry weight of the plant material above ground per m2 (MST)
2. Dry weight of the leaves per m2 (MSF)
3. MSR MST—MSF
4. Total dry weight of the above ground plant material per plant (MSP)
5. Plant population (DP)
6. Specific leaf area (SF)
7. Leaf area ratio (ST)
8. Leaf area index (IF)
9. Height of the plant (H)

The results can be summarized as follows:
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. 3 a, 3 b, 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
heterocombinations, 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
associations 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 meaningful (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).
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6. The relative plasticity of a species is determined by the variation of dry matter
production per unit area (MS/m2) 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 "3x">"6x" {Read: The observed relationships were for
Trifolium "6x">"3x" Dactylis more numerous and/or closer with
Anthriscus "6x">"3x" "3 X " than with "6 X ", etc.)
Ranunculus "3 x ">"6 x "
Taraxacum "3 X "rT'6 x "

The comparison between the species gives the following order of decreasing number

and intensity of relationships:
"3 X ": Ranunculus~>Dactylis~>Trifolium>Anthriscus
"6 X ": Ranunculus>Trifoliuni DactyUs>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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