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RESUME

Les associations obtenues a partir de la variation des proportions relatives de 2 espéces créent des conditions
variables, caractérisées par une modification des relations entre les individus du peuplement associé, et par.la,
de leurs comportements. La dynamique de croissance de la biomasse aérienne de 2 espéces (Vicia sativa et
Avena sativa) a été étudiée au cours du cycle cultural. Une amélioration des états de croissance et de développe-
ment de la graminée associée a été mise en évidence. La vesce s’est montrée fortement concurrencée par
I’avoine. Au niveau des associations, les interférences biologiques qui en résultent font apparaitre des situations
de compétition (avec surcompensation) au profit de ’avoine. Quand la proportion de la vesce est plus élevée
que celle de ’avoine, la vesce supporte la concurrence et peut se montrer compétitive. La proportion relative
seule a une grande signification dans la détermination du rendement de chaque espéce. L’intensité des relations
varie suivant la proportion relative des espéces constituantes et selon ’apport d’eau.

Mots clés additionnels : Association vesce-avoine, série de remplacement, croissance, compétition.

SUMMARY

A model of grass-legume association : vetch (Vicia sativa L.j)-oaf { Avena sativa L.).

The mixtures obtained by varying the relative proportions of 2 species are characterized by different
relationships between individuals in the mixed stand, and, consequently, by different individual responses. The
growth dynamics of the above-ground biomass of 2 species (Vicia sativa and Avena sativa) was studied
throughout the cropping cycle. Growth and development of oats was improved in the association, while vetch
was strongly depressed. The biological interactions resulted in a competitive situation (with over-compensation),
to the advantage of oats. However, when the proportion of vetch was higher than that of oats, vetch could be
competitive. Relative proportion was the only factor of great significance in determining the yield of each
species. The intensity of the relationships changed with the relative proportions of the constituent species and
with the water supply.

Additional key words : Vefch-oat association, replacement series, growth, competition.

I. INTRODUCTION

Les expériences sur les interférences dans les asso-
ciations de plantes cultivées, et méme d’animaux
domestiques, peuvent avoir pour objet de répondre a

4 questions :

Les 3 premiéres questions concernent principale-
ment la concurrence (SPITTERS, 1983), alors que la 4¢
a surtout un intérét agronomique. Ces différentes
questions concernant les systémes mixtes nécessitent
une gamme de méthodes expérimentales et d’indices.
Quelques-unes de ces méthodes ont été passées en

1. Comment les espéces en mélange se comportent-
elles vis-a-vis les unes des autres ? (TRENBATH, 1976).

2. Les espéces bénéficient-elles du mélange ?

3. Les espéces sont-elles en compétition pour un
pool commun de ressources ? (TRENBATH, 1986).

4. Quels mélanges donnent le rendement optimum
(TRENBATH, 1974).

revue par CONNOLLY (1986).

Les relations entre espéces, dans les mélanges binai-
res, en communautés artificielles, présentent
3 aspects :

1. Des aspects théoriques (TRENBATH, 1978) :
a) variations de densité a proportions fixes (les
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effets de la densité agissent alors sur la communauté
et sur les individus),

b) variations de proportions a densités fixes (sui-
vant le modéle de DE WIT, on teste dans ce cas si les
especes entrent en concurrence pour les mémes res-
sources) (DE WIT, 1960 ; BAEUMER & DE WIT, 1968),

¢) motif de répartition spatiale (il a peu d’effet sur
les performances globales, mais entraine des différen-
ces dans les proportions des espéces),

d) processus en jeu (en utilisant la théorie de la
croissance associée selon DE WIT, on peut identifier
les facteurs limitants) ;

2. Des aspects agronomiques, mis en évidence par
les nombreux exemples de croissance en association
des espéces, que I’on peut rattacher a plusieurs types :
mélanges quasi homogénes de céréales (méteil) ou
hétérogénes (graminée-légumineuse), oasis (mélange a
3 strates) (BALDY, 1963 ; FRANCIS, 1986) ;

3. Des aspects écologiques liés aux relations possi-
bles entre diversité, stabilité et production.

Concernant les aspects agronomiques, les études sur
les interférences des plantes en cultures associées sont
liées directement ou indirectement a des processus
d’alimentation particuliers a chaque espéce entrant
dans la composition du mélange. En association, ces
interférences se traduisent sur une espéce donnée, sous
forme de réponses plastiques (JACQUARD, 1968,
1975), et le rendement moyen de chaque espece est
sous l’influence de la fréquence relative des 2 espéces
et de la densité totale.

Les plantes dominées a une certaine période de leur
vie, peuvent perdre leur faculté d’homéostasie et dis-
paraitre a la moindre limitation des disponibilités du
milieu : la phase ultime de la réponse plastique est la
mort de I'individu (DEMARLY et al., 1964). Cette mor-
talité est la cause de I’évolution du peuplement en
place. Sous cet angle, la compétition peut étre vue
comme un moyen par lequel ’environnement ajuste
I’équilibre entre les composants d’une association.

Dans les mélanges de Iégumineuses et d’espéces non
légumineuses une relation particuliére joue entre les
composants puisque I'un d’eux bénéficie de 2 voies
possibles de nutrition azotée (JACQUARD, 1977). Bien
que I’association ne soit pas toujours bénéfique, il en
est souvent ainsi (MAITRE, 1981 ; MAITRE ef al.,
1985). L’association graminée-tréfle blanc apporte de
nombreux avantages. Les facteurs de variation de la
production y sont connus (NOSBERGER, 1983). Le
stade de croissance a la défoliation a une influence sur
le tréfle. D’autres variables agissent : ’alimentation
potassique qui favorise le tréfle, I’espéce de graminée,
la variété de tréfle blanc. Les associations graminée-
luzerne sont I’objet de nombreuses recherches et expé-
rimentations (TALAMUCCI, 1976 ; ZANNONE et al.,
1983 ; ROTILI et al., 1983 ; CrRUZ, 1985). Beaucoup
d’essais ont montré les avantages qu’elles apportent :
la production annuelle est généralement plus impor-
tante avec les associations. Les conditions de sol sont
plus strictes pour la luzerne pure. La répartition dans
I’année de la production totale est meilleure. La
recherche d’aptitudes variétales a 1’association est a
I’ordre du jour. Toutefois, la conduite d’une associa-
tion est toujours trés difficile car il faut maintenir un
équilibre entre 2 constituants trés différents. En effet,
les caractéristiques intéressantes de 1’association ne

peuvent se manifester que si la légumineuse est pré-
sente en quantité suffisante. Un équilibre graminée-
légumineuse doit étre recherché selon I’objectif. Or,
dans une association, les contributions absolues des
espéces constitutives ne changent pas simultanément
ou changent dans la méme direction, engendrant ainsi
une fluctuation dans I’équilibre de ’association. Cer-
tains aspects relatifs a D’écologie des associations
graminée-légumineuse peuvent étre clarifiés par
I’étude des prairies naturelles. Enfin I’analyse des rela-
tions entre graminées et légumineuses a fait I’objet de
modeles simplifiés, tels que celui de ROSS et al
(1972).

Le présent travail s’inscrit dans le cadre d’un pro-
gramme de recherche dont le but est de comprendre le
fonctionnement de I’association vesce-avoine et se
propose, a partir de I’élaboration de mati¢re séche par
la plante, d’en déduire : la nature des interférences
biologiques et d’étudier I’influence de la proportion
relative des espéces en mélange sur le processus de
compétition. Une partie des données concernant la
production et la valeur nutritive ont déja été présen-
tées dans un article précédent (OUKNIDER & JAC-
QUARD, 1986).

II. MATERIEL ET METHODES

A. Conditions pédoclimatiques

1. So! : Les essais ont été conduits en plein champ
durant 3 campagnes 1982, 1983 et 1984 ; ils étaient
installés sur la parcelle d’essais de la Chaire d’Agro-
nomie de I’Ecole Nationale d’Agriculture de Meknés
au Maroc, sur un sol argilo-calcaire, peu profond,
normalement pourvu en matiére organique (2,2 p. 100),
riche en K,O échangeable (0,46 p. 1 000) et fortement
carencé en P,Os (0,125 p. 1 000), et dont le pH est
de 8,0.

2. Climat : La région de Meknés se caractérise par
un climat semi-aride (classification d’Emberger). La
pluviosité moyenne annuelle est de ’ordre de 560 mm.
Au cours des 3 années d’essais, les conditions climati-
ques ont différé essenticllement par la pluviosité
(fig. 1).

B. Conditions culturales

1. Matériel végétal

On a utilisé :

— pour la graminée : ’avoine (Avena sativa L.)
variété 153, tutrice, demi-précoce, a tallage moyen,
paille assez haute (1,25 a 1,35 m), tige grosse et rigide,
assez résistante aux rouilles et au charbon, résistante a
la sécheresse hivernale et printaniére. La rigidité des
tiges est considérée comme un avantage pour les asso-
ciations (vesce-avoine) ou la céréale sert de tuteur a la
légumineuse ;

— pour la légumineuse : la vesce (Vicia sativa L.), il
s’agit d’une vesce de printemps, variété 6242, assez tar-
dive et relativement résistante aux rouilles.
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Figure 1

Conditions climatiques (pluviosité et température moyenne mensuel-
les) des 3 années d’expérimentations.

Climatic conditions (monthly rainfall and average temperature) for
the 3 experimental years.

M = montaison (stem elongation)

G = gonflement (pre-heading)

E = épiaison (heading)

GL = grain laiteux (milk grain)

GP = grain pdteux (soft grain)

Rami. = ramification (ramification)

DF = début floraison (flower starting)

DFG = début formation des gousses (beginning of pod formation)
B,

C, ( voir texte chapitre I1.D. (see text 11.D.).

2. Fertilisation

Une fumure de fond & base d’un engrais binaire 0-
26-26 a été épandue, aprés un travail du sol, a raison
de 100 unités de P,Os5 et 100 unités de K,O. Pour
I’azote 40 unités ont été apportées avant semis sur
I’ensemble des traitements (1 unité = 1 kg/ha).

3. Semis

Il a été effectué entre la 17 et la 2¢ décade de décem-
bre ; pratiquement la pleine levée a eu lieu a la méme
date pour les 3 campagnes d’essais (vers le
1er janvier) ; celle-ci a été notée une fois que 50 p. 100
des plantules avaient émergé et a permis de calculer les
proportions réelles de chaque espéce. L’écartement
entre les lignes était de 0,20 m ; pour ’association, les
graines de vesce et d’avoine ont été localisées sur la
méme ligne. Sur la ligne, I’écartement est variable sui-
vant les compositions testées. La densité de semis pour

les mélanges et les cultures pures a été de 300 graines/m’.
La figure 2 indique les compositions réelies obtenues a
la levée.
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Figure 2
Composition moyenne des différents traitements en nombre de
plantes a la levée (année 1983).

Average composition of the different treatments (plant numbers at
seedling emergence) (year 1983).

C. Dispositif expérimental

Cing traitements 100 V-0 A, 70 V-30 A, 50 V-50 A,
30 V-70 A, 0 V-100 A, visant a modifier simultané-
ment les proportions relatives de chacune des especes
avec une densité totale constante (300 plantes/m?) ont
été testés dans un dispositif en blocs randomisés a
5 répétitions. La taille de la parcelle élémentaire était
de 8 m% En 1983 et 1984, les essais ont été conduits
sous 2 régimes hydriques (sec et irrigué). Outre
I’avoine en parcelle pure, un traitement avoine pure
avec apport d’azote a été intégré au protocole des deux
derniéres campagnes, avec 60 unités d’azote apportées
en 2 fois (au stade A et au stade B, du brin maitre de
P’avoine).

D. Observations et mesures

Des préléevements périodiques de placettes de deux
lignes contigués de 0,25 métre linéaire chacune, sur
Pensemble des traitements de 3 blocs, ont permis de
suivre la croissance des 2 espéces dans les différentes
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situations étudiées. Ils ont porté exclusivement sur la
partie aérienne des plantes.

Huit prélévements ont été effectués aux stades A,
B,, C,, gonflement, épiaison, floraison, grain laiteux
et grain pateux de la graminée. Pour le développement
de I’avoine, 1’échelle de JONARD et al. (1952) a été
adoptée. Le stade A y est défini par la présence
de stries blanches sur ’apex, le stade B, par I’appari-
tion des glumelies sur les ébauches des épillets et C, est
défini par ’apparition des ébauches d’anthéres. Un
suivi (sous la loupe binoculaire) au laboratoire des
stades de I’avoine sur des plantes prélevées dans les
parcelles correspondant aux différents traitements a
permis de déterminer la date de chaque prélevement,
ceci pour les 3 premiers stades, les autres ont été pré-
cisés visuellement. On considére qu’un stade est réa-
lisé lorsque 50 p. 100 des individus observés ont atteint
le stade en question.

E. Caractérisation des stades de la vesce par rapport
a ceux de I’avoine

Nous nous sommes servis des stades de l’avoine
pour la détermination des dates de prélévements, en
raison des difficultés de détermination que présentent
les stades de la vesce (chevauchement des phases de
croissance).

Avoine Vesce
stade A stade ramification (Rami)
stade B, émission de vrilles
stade C, . boutons floraux (BF)
stade montaison

gonflement (G)
épiaison (E)

sortie 17¢ fleur (DF)
floraison (F)

début formation des gousses
(DFG)

formation des grains dans les
gousses (FG)

grain laiteux (GL)

grain pateux (GP)

Mis & part le stade épiaison pour lequel il a été noté
un retard pour I’avoine associée par rapport a la cul-
ture pure, nous n’avons pas observé de décalage sensi-
ble pour une espéce donnée, quant a la réalisation
d’un stade de développement, du fait des différents
traitements, malgré leur effet sur la cinétique de crois-
sance.

A la récolte, I'estimation des rendements a été faite
sur 2 m? par parcelle pour toutes les répétitions et a eu
lieu au stade grain pateux de I’avoine. A chaque date
de prélévement et pour chacune des espéces (associa-
tion et culture pure), les mesures suivantes ont été
effectuées :

— matiere séche a ’étuve a 80 °C pendant 48 heu-
res ;

— surface foliaire ;

— ¢évolution du peuplement sur des placettes fixes.

III. RESULTATS

Les données recueillies ont fait I’objet d’analyses de
variance correspondant au dispositif expérimental

adopté. Les effets bloc n’ont jamais été significatifs,
ni ’interaction proportions X irrigation.

A. Production

1. Effet de I’association sur la production de matiére
seche de vesce et d’avoine

Les courbes de la figure 3 traduisent 1’évolution au
cours du cycle de développement de la plante. Les
biomasses correspondant aux modes de culture
(fig. 3a) présentent des différences importantes par
rapport aux témoins conduits en monoculture. Au
début du cycle, les 2 espéces présentent le méme com-
portement quel que soit le mode de culture et, a partir
du stade début montaison de la graminée, 1’associa-
tion a un effet déprimant pour la vesce et un effet
améliorant pour ’avoine. Au fur et a mesure que la
vesce se développe, la contrainte créée par I’avoine
augmente, jusqu’au stade épiaison ou ’on atteint un
seuil nuisible de trés forte dépression de la vesce asso-
ciée. Ceci se traduit (fig. 3a) par une diminution trés
marquée, voire méme un arrét de la croissance, ce qui
suggeére qu’a partir de ce stade la perte de biomasse
(matiére séche/plante), a la suite de la mortalité
foliaire, s’accentue chez les vesces en association, par
rapport a la culture pure. En effet, a partir du stade
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Figure 3

Effets de I’association et de I'apport d’eau sur les états de crois-
sance des plants de vesce et d’avoine en culture pure et en associa-
tion (année 1983).

Effects of association and water supply on the growth stages of
vetch and oat plants in pure stand and mixture (year 1983).



ASSOCIATION VESCE-AVOINE

montaison, la surface foliaire de 1’avoine est maxi-
male. La conséquence en est un ombrage important de
la vesce ; dans les strates inférieures, la respiration de
maintenance peut alors dépasser la photosynthése.

Dans le méme ordre d’idée, des durées phyllochro-
niques sensiblement plus longues chez la vesce en
association par rapport a la culture pure ont été
observées (OUKNIDER, 1985). La durée du phyllo-
chrone 6 y a été de 72 et 83 degrés jours respective-
ment pour la vesce en pur et la vesce associée, ce
retard s’amplifiant avec I’ordre de la feuille et la den-
sité de peuplement. De son cdté, MAITRE (1981) a
noté sur trefle violet associé au ray-grass d’Italie des
durées de vie foliaire plus courtes.

Par opposition a la vesce, une inversion du phéno-
mene s’observe pour I’avoine ; sa croissance est nette-
ment améliorée par la présence de la vesce. A partir
du stade C, du brin maitre, la biomasse par plant
d’avoine est significativement supérieure a celle de
I’avoine en parcelle pure. Comparée a celle de
I’avoine pure ayant re¢u 60 unités d’azote (fig. 3b),
une supériorité de ’avoine associée se dégage. Les
conditions créées par I’association ont permis des états
de croissance meilleurs que ceux entrainés par un
apport d’azote sur culture pure. La densité biologique
(ROTILI, 1979) est fortement diminuée pour I’avoine
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en conditions de compétition avec la vesce, puisque a
méme densité numérique globale qu’en culture pure la
biomasse par plante est augmentée.

2. Effet de !’apport d’eau sur la croissance de la
vesce et de ’avoine en culture pure et en associa-
tion

L’apport d’eau a un effet favorable sur la crois-
sance de l’avoine quel que soit le mode de culture
(fig. 3¢). L’irrigation a accentué ’effet déprimant sur
la vesce en association entre le stade montaison et
I’épiaison (fig. 3d) par rapport a la vesce associée irri-
guée. On assiste, sous irrigation, a une augmentation
de la contrainte ombrage créée par ’avoine, suite a un
tallage plus important et & une surface foliaire plus
élevée qui se sont traduits au niveau des vesces par un
nombre de feuilles fonctionnelles réduit et, par voie de
conséquence, des bilans photosynthétiques de plus en
plus faibles. En présence d’irrigation, la vesce a souf-
fert d’un manque de lumiére. Les plantes ombragées
ont manifesté une morphologie typique : peu de
rameaux et une hauteur plus élevée par rapport a la
culture pure de vesce (tabl. 1) ; la lumiére a été le fac-
teur limitant pour la vesce en culture mixte.

TABLEAU 1
Effet de I’association et du régime hydrique sur certains paramétres de production mesurés sur des plants de vesce et d’avoine (essai 1984).

Water supply and mixture effects on some production parameters measured on vetch and oat plants.

172 1572 2772 173 26/3 4/4 13/4
.n.on,irrigué.non,irrigué.n.on,irrigué.n.on,irrigué.n.on,irrigué.n.on,irrigué.n.on,irrigué
irrgue rrigue 1rrguc rrigue 1rrigue Hrigue rrigue
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Bl
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w
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<
(Hl_;’)‘l‘e”r (cm) 23,2 23,2 33,0 340 46,0 47,0 61,6 67.0 740 110,3 100,0 123,6 120,0 139,0
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Zm
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>0,
< H 27,5 27,5 350 450 50,0 650 72,5 8,5 97,0 120,0 123,0 1400 — @ —
mém NF/BM 53 53 60 60 69 63 75 16 65 66 — @— @—  —
Zw
5§8 NT/P 35 3,5 39 40 33 32 32 37 36 34 42 34 38 —
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3. Effet de la composition du mélange et de ’apport
d’eau sur l’évolution de la surface foliaire

La surface foliaire par plante est fortement corrélée
a la biomasse par plante avant la montaison. Elle per-
met une analyse de I’indice foliaire (m? de feuille/m?
de sol), lequel peut étre un moyen de déterminer
I’intensité de la compétition pour la lumiére.

La surface foliaire d’un plant d’avoine en associa-
tion est supérieure a celle de ’avoine pure. Elle est
d’autant plus importante que le pourcentage de vesce
dans le mélange est élevé. Au stade montaison, la sur-
face foliaire est de 680, 560, 450 et 245 cm?/plante
respectivement pour 70 V-30 A, 50 V-50 A, 30 V-70 A
et 0 V-100 A. La valeur maximale a été observée au
stade montaison, stade a partir duquel les courbes de
surface foliaire ont décroché suite au desséchement
des feuilles de base et a la régression des talles. L’effet
des proportions du mélange vesce-avoine sur la sur-
face foliaire de la vesce est symétrique de celui
observé sur I’avoine : une augmentation de 20 p. 100
de la proportion de vesce entraine une augmentation
de 110-120 cm? de la surface foliaire de ’avoine et une

TABLEAU 2

A) Evolution du pourcentage d’élimination des individus d’avoine (A)
et de vesce (V) en culture pure et en association (A + V = M)
(essai 1983) (valeurs exprimées en %).

Variation with time of the thinning percentage for individual oat (A)
and vetch (V) in pure stand and in mixture (A + V = M).

Phase levée Phase gonflement

Gonflement Grain pateux
Non irrigué  Irrigué  Non irrigué  Irrigué

(NI) (I (ND) (0]

100 V-0 A A\ 3,6 2,2 20,5 24,0
70 V-30 A A\ 4,9 2,7 30,0 38,0
A 5,2 1,3 3,5 4,0

M 5,0 3,0 27,5 26,6

50 V-50 A v 4,0 6,0 35,8 40,0
A 4,4 0 5.0 32

M 4,2 3,0 20,0 21,0

30 V.70 A \% 6,0 4,5 38,6 41,0
A 4,0 34 5,2 3.4

M 4,4 3,7 21,0 18,5

0 V-100 A A 8,6 8,0 22,0 21,4
0 V-100 A(N) A 3,0 6,7 18,4 14,1

B) Composition des mélanges au stade A et a la récolte sous les
2 régimes hydriques (essai 1983) (en % du nombre de pieds total).

Mixture composition at stage A and at harvest under the 2 water sup-
plies (percent of total number of plants).

Composition au stade A Composition & la récolte

en % en %
Non irrigué  Irrigué¢  Non irrigué¢  Irrigué
(NI) @I (ND M
70 V-30 A 73-27 75-25 62-38 65-35
50 V-50 A 51-49 52-48 41-59 43-57*
30 V-710 A 31-69 29-71 23-71 24-76

méme augmentation des proportions de 1’avoine
entraine une baisse de la surface foliaire de la vesce
de 25 cm®. Contrairement 4 ce qui s¢ passe pour
I’avoine, I’association a un effet déprimant sur la sur-
face foliaire des plants de vesce, elle est d’autant plus
réduite que le pourcentage d’avoine dans le mélange
est grand. Au stade montaison, la surface foliaire des
vesces est de 240, 180, 155 et 130 cm?/plante respecti-
vement, pour les traitements 100 V-0 A, 70 V-30 A,
50 V-50 A et 30 V-70 A. Les indices de surface
foliaire correspondant aux associations varient de 9,9
(70 V-30 A) a 10,6-10,7 (50 V-50 A et 30 V-70 A),
contre 7,2 pour la culture pure de vesce et 7,4 pour
celle d’avoine. La compétition pour la lumiére est non
seulement déterminée par la position des feuilles dans
les différentes strates du couvert mais aussi par la
contribution de chaque espéce a P’indice foliaire total,
soit, ici, 38, 22 et 11 p. 100 pour la vesce, dans les
associations ou elle participe initialement, au semis,
pour 70, 50 et 30 p. 100, ce qui donne une idée de
I’intense compétition pour la lumiére qu’elle subit.

La concurrence due a ’effet d’association engendre
une simplification du végétal caractérisée par une
modification dans DP’apparition des feuilles (OUKNI-
DER, 1985), aspect qui sera développé par ailleurs, vu
son intérét.

L’effet de P’irrigation n’est pas le méme selon que la
vesce est en association ou en culture pure et il parait
évident qu’il s’agit d’une variation de densité biologi-
que. En culture pure, la surface assimilatrice a aug-
menté sous I’effet de lirrigation ; au stade montaison,
elle est passée de 245 a 345 cm?/plante ; alors qu’en
association une tendance a la diminution se dessine a
partir du stade montaison. L’irrigation de I’associa-
tion a entrainé une chute de surface foliaire de la
vesce, qui s’expliquerait, semble-t-il, par le fait que le
traitement a favorisé chez ’avoine une forte produc-
tion de feuilles et une intensification du tallage ren-
dant la céréale beaucoup plus agressive vis-a-vis de la
vesce.

4. Effet de !’association et de 'apport d’eau sur les
autres paramétres de production

Parmi les composantes du rendement, le tallage de
la graminée et la ramification de la vesce ont mani-
festé une grande plasticité. Pour 1’essai non irrigué, le
nombre de talles par plantes (tabl. 1), au stade mon-
taison, est en moyenne de 3,3 et 7,6 respectivement
pour I’avoine pure et ’avoine associ¢e. Au stade cor-
respondant de I’avoine, le nombre de rameaux par
plant 4 la montaison est de 8,5 contre 3,5 respective-
ment pour la vesce pure et la vesce en association, et,
a partir du stade début gonflement, la ramification est
pratiquement nulle. L’association a entrainé chez la
vesce une simplification en la réduisant, a partir du
stade gonflement a la seule tige principale, I’ensemble
des rameaux ayant régressé (tabl. 1). La vesce en asso-
ciation, au lieu d’émettre des rameaux en abondance,
comme en culture pure, tend dans la parcelle d’avoine
a acquérir la hauteur de son compétiteur. Pour
P’avoine, le tallage est nettement favorisé en associa-
tion par rapport a la culture pure ce qui se traduit par
une surface assimilatrice importante. C’est [’étude de
ces mécanismes qu’il faudra développer davantage car
ils permettront d’analyser les modifications de struc-
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ture du peuplement en vue d’une modélisation de
I’interception de la lumiére par chacun des compo-
sants.

B. Evolution du peuplement

L’¢évolution des divers peuplements testés a été sui-
vie sur des placettes fixes par des contrbles périodi-
ques depuis la pleine levée. Les pieds soumis au con-
trole ont ¢été bagués. Quatre placettes de 1 métre
linéaire par traitement ont été choisies de maniére a
représenter les compositions théoriques de départ. Il
se dégage des résultats obtenus que les peuplements de
départ, illustrés par les histogrammes de la figure 2,
ont évolué au cours du cycle cultural. Ainsi, les résul-
tats du tableau 2, exprimant I’évolution du pourcen-
tage d’élimination en nombre de pieds de vesce et
d’avoine en culture pure et en association, montrent
que : durant la phase levée-gonflement de la grami-
née, la perte en nombre de pieds est pratiquement
négligeable sous les 2 régimes hydriques, quelle que
soit la composition considérée. L’essentiel des dispari-
tions a été enregistré durant la phase gonflement-grain
pateux. Il ressort également de ces résultats que I’éli-
mination des pieds de vesce est plus importante en
association qu’en culture pure. Elle a varié de 30 a
41 p. 100 selon les compositions testées, alors qu’elle
est faible chez I’avoine associée. Pour les mélanges, la
perte est d’autant plus importante que le mélange est
riche en avoine. Il semblerait que la verse observée
pour le traitement le plus riche en vesce soit en grande
partie a D’origine de la disparition des pieds. Cepen-
dant, la perte observée dans le traitement 30 V-70 A,
d’une part, et I’élimination des pieds de vesce plus
importante en association qu’en culture pure, d’autre
part, montrent que la verse est loin d’étre la seule
cause. La mortalité est due aussi & une compétition
entre les 2 espéces, comme le confirment les situations
de compétition mises en évidence & partir du stade
montaison de 1’avoine (cf. paragraphe A).

Cette élimination est la résultante de la contrainte
de 1’avoine agissant sur la morphologie des individus
de vesce associés. Ceci montre que ’évolution du peu-
plement s’annonce longtemps a I1’avance par une
déformation plastique (réponse du phénotype) due a
la contrainte créée par I’environnement biologique
(partenaire) et semble étre ici un phénoméne continu
contrairement a ce qui a été signalé par GUY (1965)
lequel a rapporté que ’élimination est un phénomeéne
discontinu et indépendant de I’dge.

Par ailleurs, les résultats du tableau 2B montrent
que I’élimination des pieds sous la pression de compé-
tition a entrainé une modification dans la composition
du mélange entre le stade A et la récolte. Les propor-
tions relatives des 2 especes ont évolué dans le méme
sens mais avec des intensités différentes engendrant
alors un déséquilibre dans les compositions des mélan-
ges, au profit de I’avoine ; la conséquence en est un
faible pourcentage de vesce en poids sec au niveau du
rendement global. Il convient de signaler que le faible
pourcentage en poids sec de la vesce a la récolte (OUK-
NIDER & JACQUARD, 1986) résulte de I’élimination des
pieds de vesce, d’une part, et de ’effet du composant
avoine sur les états de croissance et de développement

des individus de vesce associés survivants (déforma-
tions plastiques) d’autre part.

C. Interférences biologiques

L’association de 2 espéces vise une amélioration
quantitative et/ou qualitative de la production. Un
effet bénéfique est alors recherché. Cependant, il n’est
pas toujours obtenu et de nombreuses situations bio-
logiques peuvent en étre & I’origine.

Les différentes situations rencontrées peuvent étre
regroupées selon JACQUARD (1975, 1977) en 2 clas-
ses :

— D’antagonisme :

e opposition : les 2 individus sont désavantagés par
I’association ;

e compétition : 1 individu profite aux dépens de
Pautre ;

— la coopération : les 2 sont avantagés par ’asso-
ciation par rapport 2 leurs cultures pures respectives.

Plusieurs critéres permettent de définir la nature de
ces situations : le rendement global de 1’association et
des cultures pures, le rendement de chaque partenaire
en association et en culture pure.

Le rendement de chaque partenaire et de 1’associa-
tion donne une idée de la production totale et de la
part prise par chaque constituant dans 1’élaboration
du rendement. L’évaluation se fait par rapport a la
culture pure. Le rendement relatif de chaque consti-
tuant de P’association se définit par rapport a sa cul-
ture pure :

6= Y,/Y;
avec :
r; = rendement relatif,
Y;,; = rendement en association,

i rendement en culture pure.

L’observation des réponses plastiques (fig. 4) a cha-
que stade de développement met en évidence 1’exis-
tence de 2 types de relations dont P’intensité et la
durée varient selon la composition du mélange au
semis, laquelle induit une variation de la densité biolo-

gique déja signalée par ZANNONE ef al. (1986) :

— une période ou ’effet de ’association est bénéfi-
que pour ’un des composants. Cette situation de coo-
pération unilatérale continue jusqu’au stade début
montaison pour le traitement riche en vesce (70 V-
30 A), alors qu’elle s’estompe dés le stade B, du brin
maitre de l’avoine et méme avant, respectivement,
pour les compositions (50 V-50 A et 30 V-70 A), lais-
sant la place a une situation de compétition ; ces sta-
des initiaux de « coopération » ont la méme significa-
tion que les situations transitoires de coopération
trouvées dans quelques cas par ZANNONE ef al.
(1986) : moments de passage d’une situation a l’autre
(de + — & — +) ou d’inertie initiale ;

— A partir du stade montaison, ’existence générali-
sée de situations de compétition devient la régle au
niveau de tous les mélanges. Les situations fluctuent ;
elles évoluent avec le stade de développement et les
conditions environnementales et culturales.

La présence d’effets bénéfiques pour l’avoine et
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Figure 4

Effets des proportions sur la nature des relations de voisinage (essai
1983), réponses plastiques, en fonction du temps.

Proportion effects on the type of neighbour relationship (1983 expe-
riment).

Réponse plastique = Performance en association — Performance en pur

Performance en pur
Plastic response = Performancein association — Performance in purestand

Performance in pure stand
La fleche indique le point de départ de la compétition.
The starting of competition is indicated with an arrow.

d’effets négatifs sur la vesce, d’une part, et ’absence
d’avantage quantitatif au niveau global par rapport a
la culture pure la plus productrice, d’autre part, sug-
gérent que le comportement du mélange est du « type
compensateur ». L’accroissement de biomasse d’une
plante d’avoine par rapport a sa culture pure com-
pense la décroissance accusée par la vesce associée par
rapport a la culture pure.

Les courbes de la figure 5 (a et b) montrent que les
situations évoluent avec 1’dge des plantes, la composi-
tion du mélange et I’apport d’eau. A faible pourcen-
tage d’avoine (70 V-30 A), la vesce supporte la con-
currence et peut se montrer compétitrice (fig. 5a-1) et
son pourcentage en poids sec dans le rendement global
atteint des valeurs de 20 p. 100 (OUKNIDER & JAC-
QUARD, 1986). Toutefois au stade montaison, on
observe une inversion du phénomeéne : un avantage
pour I’avoine et un effet déprimant pour la vesce.

Dans ’essai non irrigué, sous ’effet de 1’épuisement
des réserves en eau du sol, la vesce n’arrive plus a sup-
porter la concurrence de ’avoine. Il en découle que
les 2 plantes n’ont pas la méme capacité a extraire
I’eau du sol. En irrigué, par contre, on observe pour
la méme composition a partir du méme stade une
situation de coopération (fig. 5b-1). Sous ’effet de
I’irrigation, les rendements relatifs des 2 espéces sont

a b
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Figure 5

Effets de I’apport d’eau et de la composition du mélange sur ’évo-
lution des rendements relatifs et de leur somme (RYT) (essai 1984).

Water supply and mixture composition effects on the time variation
of relative yields and relative yield totals (RYT) (1984 experiment).

supérieurs ou €gaux a 0,5 indiquant que la compéti-
tion est plus équilibrée entre les 2 espéces. Par contre,
la composition (30 V-70 A) connait au début du cycle
une situation d’opposition (fig. 5a-3) suivie d’une
situation de compétition avec surcompensation. L’irri-
gation a permis avec la méme composition d’avoir une
situation de compétition avec compensation stricte au
début du cycle, suivie a partir du stade B, du brin
maitre d’une situation de compétition avec surcom-
pensation. Dans I’essai non irrigué, les 2 espéces ont
souffert d’un manque d’eau des le début du cycle,
mais les résultats montrent que la vesce est plus forte-
ment concurrencée si les réserves hydriques sont fai-
bles.

Les résultats obtenus en 1983 (fig. 6), dans des con-
ditions climatiques (fig. 1), en particulier la compo-
sante pluviosité, différentes, montrent un avantage
des associations a certains stades de développement.
On constate des situations de compétition avec sur-
compensation a partir du stade gonflement jusqu’au
stade grain péteux alors qu’au stade A, il n’y a pas
d’interférence entre les 2 composants et qu’aux stades
B, et C,, il y a compétition avec compensation stricte.
L’avantage des associations, observé dans certains
essais est la conséquence des situations d’interféren-
ces. Selon ZANNONE et al. (1983) et ROTILI et al.
(1983), seules les situations de coopération et de com-
pétition avec surcompensation sont en mesure de con-
duire a des mélanges dont la production est supérieure
a celle du meilleur composant. L’avantage des asso-
ciations s’explique par les effets de surcompensation
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Figure 6

Résultats des différentes situations entrainées par les effets de voisi-
nage (série de remplacement, essai 1983).

Avoine: B

Consequences of the different situations resulting from neighbour
effects (replacement series, 1983 experiment).

Vesce : ® Association : O

(dans le cas de compétition) qui, en se cumulant les
uns aux autres, conduisent l’association a produire
plus que la moyenne des 2 cultures pures (Y; + Yj;)/2
ou mélange théorique et parfois plus que la meilleure
des 2 cultures pures.

IV. DISCUSSION ET CONCLUSION

Les essais réalisés sur vesce-avoine, en conditions de
plein champ, au cours de 3 campagnes, ont montré
que la vesce et I’avoine ont des comportements diffé-
rents selon qu’elles sont en culture pure ou en associa-
tion. Au début du cycle, la production par plante
pour les 2 espéces en association est équivalente a celle
de leur monoculture, et, a partir du stade montaison
de la graminée, ’association a un effet déprimant sur
la vesce et un effet améliorant pour ’avoine. Au fur
et a mesure que la plante se développe, la contrainte
ombrage créée par I'avoine atteint au stade épiaison
un seuil de nuisance conditionnant fortement la
dépression de la vesce.

Les états de croissance et de développement de
I’avoine ont été notablement améliorés par la présence
de la vesce : la matiére séche par plante est affectée de

fagon significative par la composition du mélange au
semis. Cet effet bénéfique du partenaire sur les états
de croissance de la graminée confirme bien d’autres
résultats (FAUCONNIER, 1982 ; ARNAUX & NIQUEUX,
1982 ; HAYNES, 1980). Les courbes de croissance de
I’avoine associée montrent une supériorité par rapport
a ’avoine pure fertilisée (60 u. d’azote). 1l se dégage,
qu’a méme densité numérique, les conditions créées
par ’association ont permis des états de croissance
meilleurs que ceux liés a un apport de 60 unités
d’azote. Une telle observation améne a se demander
s’il y a un enrichissement du milieu en azote par la
légumineuse, par voie directe ou indirecte, ou s’il
s’agit simplement de la particularité de la légumineuse
qui présente 2 voies de nutrition quant & son alimenta-
tion en cet élément. Plusieurs travaux ont rapporté
que lorsqu’une légumineuse est associée a une grami-
née, en principe beaucoup plus compétitive vis-a-vis
de I’azote minéral, ’assimilation sera limitée et, de ce
fait, elle fixera plus d’azote atmosphérique (HAYNES,
1980 ; CHALAMET ef al., 1983). D’autres auteurs
ZANNONE ef al. (1983), ROTILI ef al. (1983) ont con-
clu par contre que I’avantage des graminées en asso-
ciation pourrait étre dii & des périodes de croissance
différentes des 2 espéces. TRENBATH (1974) considére
un autre mécanisme possible, tels que des espaces dis-
joints dans D’utilisation des ressources, liés aux pro-
fondeurs racinaires spécifiques.

L’irrigation a rendu I’avoine plus compétitive vis-a-
vis de la vesce par suite d’'un nombre de talles par
plante plus élevé et d’une plus grande surface foliaire
ce qui se traduit par une diminution de ’énergie lumi-
neuse arrivant au niveau des vesces. Les plants de ves-
ces ombragés ont manifesté une morphologie typi-
que : peu de rameaux et une hauteur plus grande par
rapport a la vesce pure. L’évolution observée du peu-
plement est apparue aprés que la contrainte créée par
I’avoine se soit traduite sur la morphologie des indivi-
dus de vesce associée (simplification du végétal). Les
proportions reiatives des 2 espéces ont évolué dans le
méme sens avec toutefois des intensités différentes
engendrant alors un déséquilibre dans les composi-
tions des mélanges testés au profit de ’avoine. Le fai-
ble pourcentage de vesce en poids observé a la récolte
(OUKNIDER & JACQUARD, 1986) résulte de I’élimina-
tion des pieds de vesce, d’une part, et, d’autre part,
de P’effet du composant avoine sur les états de crois-
sance et de développement des vesces associées (défor-
mations plastiques).

Pour ZANNONE et al. (1985 et 1986) la nature des
interférences interspécifiques se révéle identique a celle
des interférences intraspécifiques et ces interférences
sont interprétables sur la base de I’hypothése de la
« densité biologique » (densité numérique pondérée
par la vigueur des plantes) (ROTILI, 1979). Dans les
associations graminée-légumineuse, pérennes, les
situations de compétition avec surcompensation pro-
viennent alternativement de 1’avantage d’une espéce
ou de I’autre, en fonction de leur précocité ou de leur
cycle biologique. Les situations de coopération sont
rares et, quand elles surviennent, elles sont de courtes
durées, transitoires. L’intensité des relations varie
avec l’age des plantes, les proportions relatives des
composants et I’apport d’eau. La proportion relative,
seule, a une grande signification dans la détermination
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du rendement relatif et de la composition du mélange
a la récolte. Quand la densité de la vesce est plus éle-
vée que celle de I’avoine, la vesce supporte la concur-
rence et peut se montrer compétitive. Les résultats
obtenus suggérent que, dans les conditions de plein
champ, les relations de compétition seront influencées
durant I’établissement par la composition au semis. A
partir du stade montaison, date a laquelle la con-
trainte lumiére se fait sentir sur les individus de vesce,
la proportion relative de chaque espéce sera contrdlée
par la capacité de chacune d’elle a absorber I’eau dis-
ponible dans les horizons racinaires.

Une étude sur les mécanismes physiologiques est
actuellement en cours a I’aide du mode¢le vesce-avoine.

Recu le 10 décembre 1986.
Accepté le 7 octobre 1987.
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