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ETUDE DES PHENOMENES D'INTERACTION BIOLOGIQUE
ENTRE GENOTYPES EN ASSOCIATION
ET INTERPRETATION BIOMETRIQUE®
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INTRODUCTION

Le développement d’une planic et I'importance de ses perfor-
mances au niveau d’un rendemcnt dépendent généralement de la ri-
chesse et de la composition du milieu extérieur ou elle se trouve et
qui est son environnement général. Mais dans la presque totalité des
cas, les individus appartenant 4 une espéce végétale utile donnée,
sont amenés & produire en condition de peuplement dense ; il est rare
que I'individu soit isolé.

L'effet d’un individu sur un autre, placés tous les deux dans un
méme environnemet physique, se présente au niveau de chacun d’eux,
comme une composante biologique de I'environnement général. Les
conséquences de ces rapports peuvent étre de nature trés variée, tant
sur I'individu que sur ensemble de la population d’individus. C'est
ainsi qu’on peut lire 4 ce propos qu’« il existe donc, entre les organis-
mes des intéractions dont la nature peut étre : favorable, défavorable,
ou indifférente ».

Tout jugement sur la croissance et les performances d’un individu
est donc affecté d’un « effet-population », en raison particuliérement
de la « contrainte » imposée a I'individu du fait de son appartenance
a un groupe. On & souvent identifié les rapports entre de tels individus
A une « compétition » pour les facteurs physiques du milieu.

Un aspect de cette compétition chez les végétaux, et qui passe
parfois inapergu est celui qui existe a I'intérieur d’une espéce, c'est 4
dirc entre les différents génotypes que peut comprendre cette espéce.
La littérature scientifigue montre que ce phénomeéne de compétition
intergénotypique a déja suscité de nombreux travaux de recherche,
dans des voies trés diverses., 11 apparait ainsi comme un phénomeéne
d’unc complexité notable. C'est ainsi que, lorsque ce phénoméne est

. Professeur & la Faculté des Sciences de Tunis.
2. Ce travail a fait 'objet d’une thése de Doctorat d’Etat &s Sciences, pre-

sentée en France et enregistrée au CNRS sous le N° A.Q. = 3-08.
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généralisé & une espéce donnée, le terme « compétition enty:

types » peut avoir une significalion particuliére. Il désigne alor: 'en-
semble des interférences biologiques entre individus de génotypss dif-
férents, appartenant 4 une méme population et amenés 4 caexister dans

une certaine aire limitée,

28n0o-

Le terme « génotype » est utilisé ici dans un sens large. II désigne
en fait des structures génotypiques, c’est a dire des populations ayant
une base génétique suffisamment étroite, et sont donc génétiquement
caractérisées. L'effet de la compétition sur un caractére quantiatif
d'un tel génotype peut étre mesuré, moyennant une certaine méthodo.
logie appropriée, sur des modifications du phénotype (plastiques).

Le lecteur pourrait se¢ demander ici, 2 juste titre, si de telles mo-
difications plastiques ne sont pas tout simplement dues 4 des actions
(biologiques) particulidres aux conditions des rencontres, ou si, a 'op-
posé de cela, elles ne reilétent pas I'expression stable et caractéristique
d’une structure génotypique en cause. Comme nous le VETTons, nous

possédons actuellement un certain nombre de résultats qui semblent
en faveur de la seconde hypothase.

Nous avons, ~n effet, entrepris un certain nombre d’expériences
2 la Station d’Amélioration des Plantes de Lusignan, réali.ées sur des
variétés ou génotypes Ge luzerne, de structure génétique connue. Nous
nous proposons d'en présenter ici les éléments essentiels. L'interpré-
tation de ces résultats a nécessité un effort de documentation trés im-
portant. Afin de donner a I'ensemble de ce travail la cohérence néces-
saire & sa compréhension, nous avons choisi d’approfondir succes-
sivement différents chapitres réunis selon les trois parties suivanics :

Premiére partie : Ftude des problémes posés par l'associa-
tion de populations végétales génétique-
ment caractérisées,

Deuxiéme partie : Ftude analytique et synthétique des inter-

actions biologiques entre génotypes che. la
luzerne.

Troisiéme partie : Mise en évidence des aspects géncticues

impliqués et leur interprétation.

Il ne faut pas chercher & trouver dans cet exposé une étude -

mental entrepris. Quelques asp (s
ailleurs.

en détail de tout le volume expéri
complémentaires seront présentés
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généralisé 4 une espéce donnée, le terme « compétition enty- _éno-
types » peut avoir une signification perticuliére. Il désigne alo;: I'en-
semble des interférences biologiques entre individus de génotypes dif-
férents, appartenant & une méme population et amenés 3 caxistes dans
une certaine air¢ limitée.

Le terme « génotype » est utilisé ici dans un sens large. 11 désigne
en fait des structures génotypiques, c'est a dire des populations ayant
une base génétique suffisamment étroite, et sont donc génétiquement
caractérisées. L'effet de la compétition sur un caractére quantitatif
d’un tel génotype peut étre mesuré, moyennant une certaine méthodo-
logie appropriée, sur des modifications du phénotype (plastiques).

Le lecteur pourrait se demander ici, a Juste titre, si de telles mo-
difications plastiques ne sont pas tout simplement dues 4 des actions
(biologiques) particuliéres aux conditions des rencontres, ou si, a 'op-
posé de cela, elles ne reidétent pas I'expression stable et caractéristique
d’une structure génotypique en cause. Comme nous le VErrons, nous
possédons actuellement un certain nombre de résultats qui semblent
en faveur de la seconde hypothése,

Nous avons, »n effet, entrepris un certain nombre d’expériences
a la Station d’Amélioration des Plantes de Lusignan, réali.ées sur des
variétés ou génotypes Ge luzerne, de structure génétique connue. Nous
nous proposons d’en préseater ici les éléments essentiels. L'interpré-
tation de ces résultats a nécessité un effort de documentation trés im-
portant. Afin de donner & I'ensemble de ce travail Ja cohérence néces-
saire & sa compréhension, nous avons choisi d’approfondir succes-
sivement différents chapitres réunis selon les trois parties suivarics :

Premiére partie : Etude des problémes posés par l'associa-
tion de populations végétales génétique-
ment caractérisées,

Deuxiéme partie : Etude analytique et synthétique des inter-

actions biologiques entre génotypes che . la
luzerne,

Troisiéme partie : Mise en évidence des aspects généuio es
impliqués et leur interprétation.

Il ne faut pas chercher 4 trouver dans cet exposé une étude -

en détail de tout le volume expérimental entrepris. Quelques asp s
compiémentaires seront présentés ailleurs.
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PREMIERE PARTIE

ETUDE DES PROBLEMES
POSES PAR L’ASSOCIATION DE POPULATIONS
VEGETALES GENETIQUEMENT CARACTERISEES

Dans cette premiére partie nous allons aborder, et uniquement
sous la forme d’une étude bibliographique, une mise au point sur
quelques questions essentielles, dont :

— Les problémes posés par les relations entre I'individu ct le
milieu complexe ol il se trouve.

— La notion d’« aptitude a la compétition » d’un génotype en
tant que caractéristique du comportement du génotype en association
avec d’autres,

— Les idées actuelles sur cette caractéristique génotypique.
— Les aspects impliqués par la méthodologie.

I.—LES RELATIONS ENTRE LA PLANYE ET
L’ENVIRONNEMENT EFFECTIF.

Un fait communément établi aussi bien chez les végétaux que
chez les animaux est que I'appréciation de la valeur génotypique d’un
individu et son utilisation éventuelle dans la recherche d’un progrés
économique dépendent étroitement, dans la majorité des cas, des don-
nées de I’environnement.

Un souci important du généticien qui effectue une sélection pour
les caractéres quantitatifs, consiste 4 estimer la variation due a I'envi-
ronnement et A la distinguer chaque fois que celd est possible de la
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fluctuation imputable & 'information génétique. La meilleure . .ua-
tion est celle olt on arrive & réduire au minimum la premigre aii; de
pouvoir mesurer avec davantage d’efficacité la seconde. Cette tiche
demeure difficile.

En premier lieu, la notion d’environnement ou milieu nous scm-
ble mériter quelques précisions car elle englobe un ensemble trés vaste
¢~ choses diversifiées, si on en juge par la conclusion de Th. Dob-
zhansky (1957) : « 'environnement pourrait dans ¢ne certaine mesure
étre tout ce que l'organisme choisit de considérer comme tel ! ».

Cet aspect de I'environnement prend & nos yeux une trés grande
importance quand on considére que les plantes forment dans la plu-
part des cas des communautés végétales denses. La croissance de cha-
que individu et les activités qu’il développe se trouvent entachées d’un
« effet population » di aux relations existantes entre individus au sein
de chaque communauté et dont la nature biologique est aussi variée
qu'imprécise, ainsi la compétition, les échanges divers, les effets de
stimulation et d’entraide, le parasitisme, etc... C'est ce que souligne
J.B.S. Haldane quand il dit : « Il est absurde de croire gu'il y a un
génotype idéalement adapté, il faut toujours envisager un ensemble de
génotypes ».

Ces questions ont été largement commentées aussi bien 3 propos
des végétaux que des animaux et les opinions & ce sujet différent parfois
fondamentalement selon que I'on s’intéresse aux aspects génétiques,
écologiques ou évolutifs, comme nous en reparlerons plus loin. Une
étude biométrique de 'a rclation entre deux Organismes ou Sroupes
d’organismes nécessite quelques précisions sur :

— la notion d’environnement effectif d’un organisme.
— les relations entre la plante et le milieu.

A. LES COMPOSANTES DE L'ENVIRONNEMENT EFFECTIF

l. RELATIONS ENTRE LA PLANTE
7 ET LENVIRONNEMI NT PHYSIQUE

Le milieu extérieur ou se développe une plante est d’une nature
i complexe. Il intervient sur la croissance et la multiplication de I'indi-
1 vidu par I':pport de ses facteurs dont nous citons entre autres, da:s
un premier temps, 'eau, la lumiére, les éléments nutritifs, la temp -
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différents milieux. Les relations entre plante et environnement pevve; . ¢
traduire par une interaction du génotype avec le milieu. Certai:. s,
inhérentes & l'utilisation du matériel végétal dans des conditions ¢. -
trolées par I'expérimentateur, peuvent étre dans une certaine me..re
prévisibles, alors que d’autres, relatives par exemple aux fluctuatics
bioclimatologiques d'une année A I'autre, sont imprévisibles. Quelqgues
unes de ces intcractions sont discutéespar R.W. Allard et D. Bradshaw
(1964).

De ces quelques considérations sur les relations entre P'individu
et le milieu physique, il faut finalement retenir que I'appréciation . 'est
pas toujours aisée. L'action du milieu n’intervient pas uniqusment
sous la forme d’effets directs décelables. L’intéraction entre 12 nature
génotypique et la qualité du milieu physique peut &tre imprévisible et
difficile & interpréter.

2. RELATIONS ENTRE LA PLANTE
ET 'ENVIRONNEMENT BIOLOGIQUE

a. — La composante biologique.

Dans la majeure partie des cas, une espéce végétale utile est amenée
a se développer et & produire en conditions de peuplement pius ou
moins dense, bien que la sélection, 4 la base, ait pu se faire sur la
plante isolée. Chaque plante individuelle qui prospecte un élément du
milien physique extérieur voit son comportement sourais a une con-
trainte due a I'existence dans ce milicu d'une ou plusieurs plantes voi-
sines ayant chacune son activité propre dans ce méme milieu. « Con-
trainte » est ici synonyme de « dépendance » ou « absence de liberté ».

Chaque voisin ou compétiteur (nous reviendrons sur le sens a
donner & ce concept) doit &tre considéré comme une partie de l'envi-
ronnement et son action sur la plante observée comme un effet de cet
environnement particulier. Cette maniére de voir a déja été proposic
par K. Mather (1961) : « en condition de compétition, chaque plante
ou animal concurrent est considéré comme étant effectivement ur:
partie de I'environnement de Pautre », ainsi que par H.G. Andr:
aftha (1954) et par Th. Dobzhansky (1957). Sur un nlan pureme:
théorique, on pourrait a la limite penser que pour iz populatio
cc?mposée de N individus différents et lorsque seule cette composan
biologique de I’environnement est considérée, on a N types différen
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d’environnements biologiques possibles en prenant a chaque fois P'en-
semble des (N — ) voisins pour chacun des individus.

L *environnement effectif d’un individu appartenant a 'associa-
tion biologique que constitue une population comprend done, outre
une composante physique, une composante biologique qui, en raison
des contraintes entre voisins, se manifeste par une action qu'on pour-
rait dans un premiec temps appeler « effet de présence ».

Cette décomposition demeure valatle lorsgu’il s’agit de 'envi-
ronnement effectif d'un groupe d’individus pris dans une vaste com-
munauté végétale constituéc par une population, soit naturelle. soit
expérimentars, composée de diirérents groupes d'individus, c’est-d-dire
des espéces, des génotypes d'uiie méme espéce, des lignces pures, etc..,

Elle demeure du reste valable, moyennant quelques précautions.
pour certaines populations animales et ='est pourquoi. dans ce travail,
nous citerons quelques exemples chaque fois qu'il sera jugé
opportun.

b. Les effets de la composante biologigue :

Deux aspects de cet « effet de présence » méritent une attention
particuliére.

« La plasticité phénotvpique » :

L’action de cetie composante biologique de I'environnement me-
dific Pexpression phénotypigue du voisin lorsque la contrainte est
importante. Paralléglement & ce que nous avons déja v a propos de
I'effet d’une variation du milieu physique, il s’agit la d'un second type
d’action dont 'aboutissement s¢ manifeste aussi par une «piasticité phé-
notypique ». Il n'est pas toujours aisé¢ de distinguer entre les deux
types de modifications en raison des difficultés d’expérimentation en
vue d’isoler les causes. Nous avons pu cependant dans une expeérience
faite sur la luzerne et qui fera 'objet d’une description plus loin dans
ce texte, mettre en évidence a Paide de trois niveaux de fertilité du
milicu nettement différenciés, I'existence de ces deux types de réponse :

-— une modification plastique due & une variation dans la richesse
du milieu.

— une modification plastique due a un « effet de présence ».
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dérable de significations attribuées & ce terme trouve cependan:
justification dans la multitude des aspects qui ont été abordés d.
I’étude des communautés, qu'elles soient végétales ou animales.

Comme il semble évident que la nature des interactions bici-
giques dépende de:natures biologiques en présence, il est bon maini.-
nant de revenir sur la composition de I'environnement effectif et ¢
pousser la partition en disant que ce dernier comprend en définitive

A — Les données du milieu physique.

B — Le nombre de plantes de la méme espéce soit :
— de la méme espéce, de méme génotype.

— de la méme espéce, mais de génotype différent avant
les mémes besoins.

— de la mé&me espéce, mais de génotype différent n’ayant
pas les mémes besoins,

C — Le nombre de plantes d’une espéce différente.
— ayant les mémes besoins.
— n’ayant pas les mémes besoins.

Ce qui, sur le plan théorique, nous laisse supposer le nombre
considérable de relations biologiques qui peuvent avoir lieu au niveau
d'une communauté trés diversifiée. On pourrait méme imaginer 2 la
limite un systéme biologique complexe se rapprochant du schéma de
la sélection naturelle, celui par exemple d’une prairie naturelle paturée
et ot les intéractions biologiques sont d’ordre trés varié : intéractions
entre especes, entre génotypes, prédation, etc...

Un des aspects les plus intéressants sans doute par les « pos-
sibilités d’approche génétique » du phénoméne demeure incontestable-
ment, chez les végétaux, celui de la compétition entre génotypes.
comme l'ont fait remarquer Y. Demarly et coll. (1964) : « Un
aspect de la compétition qui, chez les végétaux, passe inapergu est I'cf-
Jet de la compétition a I'intérieur d’une méme espéce : compétition in-
traspécifigue. Ses conséquences agronomiques sont considérables ».

Dans la plupart des études réalisées dans ce domaine, les gén:
types appels ainsi sont en fait des structures génotypiques, ¢est .
dire des populations différentes et génétiquement caractérisées, plv
ou moins homogénes.
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La compétition intraspécifique dans ce cas est donc composée de
deux phénomeénes :

— La compétition entre structures génotypiques.
— La compétition cnire plantes a 'intérieur de chaque structure.

De nombreux auteurs, ainsi K.I. Sakai (1961) et M.C. Gil-
christ (1965), considérent dans leurs méthodologies les effets de la
compétition intragénotypique confondus avec la variation aléatoire
attribuable au milieu environnemental proprement dit. Cependant
d’autres, comme R. Mead (1966) et B. Matern (1961) mettent
I'accent sur son importance. Nous pensons que cette compétition
entre plantes d’'un méme génotype existe mais sa mise en évidence
semble difficile a réaliser ; c’est pourquoi nous évoquerons cet aspect
a plusieurs reprises dans notre travail. Un des points les plus iniéres-
sants demeure celui ce savoir si les compétitions intra-2énotypique et
inier-génotypique de par leurs conséguences, ont un¢ méme nature
biologique ou si elles différent.

C. CONCLUSIONS

Un des aspects 4 retenir est que 'appréciation des valeurs in-
trinséques d’un individu et son utilisation dans la recharche d'un
progrés économijue sont donc des opérations rendues délicates en
raison entre autre de la complexité de I'environnement.

Nous avons entrepris une étude expérimentale dont le but a été
au départ limité a I'approche de la « compétition entre génotypes ».
L’utilisation abondante et & des fins différentes du concept de compéti-
tion se justifie, comme nous ’avons déja évoqué, par Pextréme di-
versité des aspects qui ont été abordés jusqu'ici. Il semble ainsi donc,
quand il s’agit d’étudier les effets mesurables de cette compétition
sur des caractéres quantitatifs, comme il sera montré plus loin a P'aide
de considérations biométriques, que ['utilisation des « interactions
biologiques entrc génotypes » présente certains avantapes. La pré-
sentation des résultats de cette étude nécessite, pour étre aisée, une
mise au point concernant :

— Les aspects génétiques relatifs a la compétition entre géno-
types.

— Les données principales concernant la méthodologie expeéri-
mentale.
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[I. — LES DONNEES ACTUELLES SUR LA COMPETITI( ¥
ENTRE GENOTYPES

A. DEFINITION ET LOIS ESSENTIELLES

A. Milne (1961), aprés une critique sévére d'une douzaine de
définitions propose l'expression suivante : «la compétition est I'cn-
semble des efforts de deux (ou plusieurs) individus pour aboutir a la
méme chose particuliére ou pour obtenir la quantité que chacun désire
d’un ensemble de choszs quand le total n’est pas suffisant pour tous ».

La plupart des zuteurs qui ont été amenés a rechercher une défin:-
tion de la compétition ausei bien chez les végetaux que chez les ani-
maux ont abouti a considérer ce phénomeéne comme conséquence
d’une infériorité du volume de I'offre (richesse du milieu physique)
par rapport 4 celui de la demande (concurrents). Deux lois essentielles
se dégagent alors : deux organismes en présence dans un milieu phy-
sique sont considérés en compétition :

A — Si leurs besoins sont identiques (cette loi est nécessaire muis
pas suffisante).

B — 51 la somme des besoins individuels depasse les potentialiics
existantes.

On peut remarquer que :

a — chez les végétaux on peut parler de « richesse potentielle
instantanée » du milieu et tenir compte ainsi du facteur temps, de
I'évolution des besoins en fonction des exigences des stades successifs
de la croissance, des vitesses d’absorption des différents concurrents
ete...

b — que la similitude des besoins doit s’entendre au sens « be-
soins identiques et simultanés » ; mais ils peuvent étre identiques mais
différés ; dans ce cas également il y a compétition si la richesse potut.
tielle du milieu est insuffisantc.

Eu Pabsence de compétition telle qu'elle est définie par les de:
lois essentielles, ies deux organismes sont considérés indépendants

Cette définition présente des insuffisances en raison du fait que
toute appreciation de ce phénomeéne demeure dépendante de la natu
du caractere observé et de celle de sa réponse. Clest pourquoi dar
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un premier temps seulement nous ne ferons aucune distinction entre
ce que nous avons appelé « effet de présence » et I'effet d’une simple
compétition, limitée a une recherche des mémes ressources dans un
milieu commun.

B. CONSIDERATIONS SUR LE MECANISME ET LES MODALITES
DE LA COMPETITION ENTRE GENOTYFES

1. IMPORTANCE ET MODALITES D'ACTION DES DIFFERENCES
ENTRE LES CARACTERISTIQUES PHENOTYPIQUES

a. — Les diffiérences :

De nombreux travaux ont montré qu'il existe entre les individus
d’une méme structure génotypique des différences plus ou moins im-
portantes parfois imperceptibles & notre échelle, et qui se manifestent
au niveau :

— d’une ou plusieurs caractéristiques morphologiques ( hauteur,
surface foliaire, port, longueur et nombre des racines, importance et
qualités des réserves embryonnaires).

— des activités physiologiques (divers métabolisimes, vitesse d’ab-
sorption, assimilation...)

— de processus plus généraux comme la précocité, la vigueur etc..

b. — Les modalités d’action de ces différences :

Ces différences existent et doivent étre vraisemblablement plus
accentuées entre structures génotypiques différentes. La supériorité
pour un ou plusieurs caractéres confére aux organismes les mieux

oiss une meilleure utilisation des ressources du milieu, lors de la réa-
lisation des différents stades de leur développement, parfois aux dé-
pens des organismes les moins aptes, lorsque la richesse du milieu
est limitante. L’accroissement de la quantité des besoins au fur et 2
mesure que les plantes dépassent les différents studes et deviennent
plus agées doit agir par la suite er favorisant les individus & croissance
vigoureuss et entraine un développement anormal au niveau d’un ou
plusieurs caractéres chez les plantes inhibées. Il y a cependant des
cas oil toutes les structures en présence sont inhibées ; I'issue d’une
telle confrontation est appeiée « compétition » par Malcolm (1960) ;
ce résultat est généralement observé sur les moyennes des structures,
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ce qui laisse supposer qu'au niveau individuel, il en serair peut ¢
autrement.

Pour de nombreux auteurs, une inégalité dans les réserves de
I'embryon favorise dés le départ les plantules les mieux dotées. Cest
la théorie du « Capital Initial ».

— Y. Demarly, P. Guy et M. TH. Chesneaux (1964) conclurent
a la suite d’une expérience sur la luzerne au stade jeune, destinée 3
analyser la puissance compétitive dcs grosses graines relativement
aux petites : « Il apparait trés nettement une corrélation entre is
caractére grosse graine ¢t la puissance compétitive »,

— S.B. Helgason et F.8. Chebib (1963) ont mis en évidence
le méme phénoméne pour deux calibres de graines chez trois variétés
d’orge prises en mélanges deux a deux.

— Black (1958) a trouvé un résultat analogue chez le tréfle ;
il a en outre montré que cette différence dans la grosseur des graines
n'a d’importance par la suite que lorsque les deux types sont en mé-
lange. Ces avantages a l'origine semblent cependant, dans de nom-
breux cas surmontés ou méme inversés par les données ultérieures de
la croissance.

— T. Yamada et coll. (1953) cependant ont montré que les
avantages initiaux persistent chez la plante adulte. De jeunes plan-
tules d'orge sont traitées au défoliant au stade 1 a 2 feuilles (16 jours
aprés le semis) et poussent en mélange avac des plantules non traitées.
L'effet de compétition se manifeste i leur désavantage 75 jours apres
et persiste jusqu'au stade final. 1'auteur estime que les différences
morphologiques et physiologiques chez les jeunes plantes sont des
facteurs qui déterminent la supériorité en compétition.

— D’autres auteurs ont souligné Iimportance du sysieme radi-
culaire dans la compétition. Ainsi, T.K. Poviychenko, (1937)
et d’'autre part, T.K. Pavlychenko et J.B. Harrington (1934) ont
montré chez les céréales que I'efficacité d'une plante dans unc
concurrence est non seulement lice & I'importance et la prolific
de son « systéme radiculaire » mais aussi 4 la maniére dont ces racin
sont distribuées dans le sol. Des constatations analogues ont été dv
faites par Clements, Weaver et Hanson (1929, cité par JA. L
1959). Plus tard, J.A. Lee ( 1959) a vtilisé deux variétés d’orge connuc
Atlas 46 et Vaughn, qui ont déja été utilisées et en particull
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par Suncson et Wiebe (1942) puis Suneson (1949) pour leur compor-
tement en compétition ; elles sont semble-t-il, reconnaissables,
grace a des caractéristiques phénoiypigues distinctes. Le rendement
en grain montre qu’Atlas domine Vaughn en mélange. L’auteur . cons
12té que cette variété qui domine développe rapidement en présence
de la seconde une masse importante de racines au niveau du « collet »,
a I'époque ot les entre-neeuds commencent as’allonger : elle envahit le
sol, ce qui n’a pas été constaté sur Vaughn. Cela lui, conférerait une
supériorité dans ['utilisation du sol.

T. Yamada et S. Horiuchi (1953) ont montré avec deux
vari€tés de soja cultivées a la fois séparément et en mélange, carac-
terisées par une différence de hauteur dés les premiers stades, que la
variété la plus haute recoit davantage G¢ Jumiére et assimile davantage
le carbone et I'azote qu’elle ne le fait en parcelle pure. Cela entraine
'inhibition de la variété la moins haute.

-— Les mémes auteurs ont étudié dans un autre travail (1954-b)
la compétition entre deux variétés de blé (Schinchunaga et Norin 22)
en solution nutritive. Les deux variétés montrent aux premiers stades
de leur croissance I'unc un port dressé et I'autre un port étalé. La
variété a port dressé a un développement supérieur du systéme radi-
culaire et se montre plus compétitive. Les auteurs considérent cet
avantage conséquent & '« aptitude a capter la lumiére », c’est & cure
pour une bonne part, a la nature du port.

Tous ces travaux, comme beaucoup d’autres, mettent en évidence
le réle parfois déterminant que jouent les différences morphologiques
et physiologiques entre structures génotypiques dans la concurrence
et particuliérement lorsque ces différences entrainent un avantage
dans I'utilisation du milieu physique.

c¢. — Remarques :

Pour de nombreux auteurs cependant, I'issue d’une coinpétition
est considérée sans rapport avec les caractéristiques phénotypiques et
d’une maniére générale sans aucune relation importante avec celles
de ces caractéristiques qui pourraient conférer un avantage dans I’uti-
lisation des richesses du milieu.

K.J.R. Edwards et R.W. Allard (1963) ont montré que la
compétition entre les orges Avlas et Vavghn (la premiére domine
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toujours la seconde en compétition; n'est pas conditionnée par u .:
limitation de la lumiére. Les mélanges, comparées aux parcelles purc,
ont moniré une méme supériorité pour Atlas dans un dispositif c:-
périmental comprenant la lumiére du jour et trois niveaux d’ombrag:,
(soit 1.7, 80, 55, et 33 p. cent de I"intensité lumineuse).

La supériorité compétitive d'une structure génotypique et le carac-
tere non obligatoire de son association avec les varactéristiques bota-
niques ont été trés étudiées par I'école japonaise animée par le Pro-
fesseur K.I. Sakai. Nous croyons qu'il est plus intéressant de les
présenter plus loin, 2 propos de I'étude de « I'aptitude a la compétition ».

2. HYPOTHESES SUR LA NATURE DES PROCESSUS
IMPLIQUES DANS LE MECANISME

Le développement « anormal » sous 'effet de la compétition se
traduit par une « plasticité phénotypique » dont les effets observables
sont des modifications plastiques, mesurables lorsqu’elles affectent
des caractéres morphologiques quantitatifs. L’origine est vraisembla-
blement de nature physiologique.

a. — Hypothéses & propes de I'individu .

Y. Demarly et coll. (1964) ont considéré ce développement
anormal chez la plante inhibée comme un « syndrome général d’adap-
tation » ou encore une « réponse qui semble avoir pour objectif prin-
cipal pour I'individu, un maintien de la vitalité et de la stabilité¢ du
milieu interne » autrement dit une « homéostase » qui permet aux
individus de réagir face a une situation défavorable.

T. Yamada (1955), puis T. Yamada et S. Horiuchi (1960)
ont montré par exemple chez I'orge que les plantes les plus hautes ct
dont I'appareil radiculaire est le plus développé sont celles qui triom-
phent dans une concurrence pour l'eau, la lumiére etc... L’analyse fiv.e
a montré, entre autre, que ces plantes possédent une capacité d'a-
similation du CO2 élevée, en nette corrélation positive avec les carac-
teres morphologiques cités, Les plantes normales traitées méme c.s
les tout premiers stades de leur croissance avec un produit défoliant
ont par la suite une capacité d'assimilation nettement diminuée (-
duction de la surface foliaire, accélération de la respiration) et
quiérent une hauteur et un systéme radiculaire moins important
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Pexpérience montre qu'elles sont alors moins compétitives que les
plantes non traitées.

On ne saurait continuer cette étude de la nature du processus
sans établir un paralléle entre I’effet d’une limitation des ressources
due a la présence d’un voisin et les différences de richesse entre niches
individuelles comme dans un champ trés hétérogéne par exemple.
L’hétérogénéité du milieu, qui crée une différence de fertilité entre
niches individuelles, c’est a dire du inilieu physique av niveau de
chaque planie, entraine ainsi en ménie temps un départ de végétation
inégal et favorise certains individus aux dépens d’autres moins bien
situés. Cet efiet s’ajoute aux différences entre les aptitudes individuel-
les intrinséques et rend le phénomeéne général complexe. On peut sup-
poser alors que dans une certaine limite, les compétiticns (inter-popu-
lation) ei (intra-population) se manifestent de la méme fagon, et se
confondent au niveau de la réponse. La réponse giobale, lorsqu’elle
se traduit par des modifications piastiques quantitatives importantes,
peut-étre considérée, compte tenu de la partition déja faite de Ienvi-
ronnement cffectif, comme le résultat d’ure interaction complexe
comprenant :

— une interaction orZanisme x composante physique.
— une interaction organisme x composante biologique.

-— une interaction organisme x composante physique x compo-
sante biologique.

Lorsque nous conservons toujours au terme compétition la méme
signification que celle qui lui a été attribuée jusqu’ici, la réaction d’un
organisme qui vise 4 maintenir la stabilité de son milicu interne, face
a «l'effet de présence » d’un compétiteur voisin, s’zpparenterait a
’homéostase.

b. — Hypothéses a propos de la population :

Toutes ces considérations que nous venons d’exposer sur le méca-
nisme restent vraisemblables au niveau d’un organisme individuel. Le
« maintien de la vitalité » au niveau de la population ou d'un mélange
dc populations différentes, génétiquement caractérisées, serait, pour
de nombreux chercheurs, comm~ le montrent R.W. Allard et
A.D. Bradshaw (1964), assuré grice, entre autres facteurs., a
I'existence & l'intérieur de chaque structure de toute une variété de
types physiologiques et morphologiques plus ou moins différenciés,
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ce qui confére 4 cette structure une « souplesse adaptive » et fui . r-
met de se maintenir dans des conditions parfois trés défavorables. e
tels mécanismes ont été étudiés par R.C. Lewontin (1955). D.as
le domaine des plantes, R-W. Snaydon (1962, a et b) et R .
Snaydon et A.D. Bradshaw (1961) ont montré chez Trifolium
repens et Festuca ovina 'efficacité de cette diversité de formes physio-
logiques pour I'adaptation a4 des conditions édanhyques trés variécs,

Au niveau de la réponse, cette variabilité introduit un facteur
nouveau qui se manifesterait par vae interaction supplémentaire avec
les différentes composantes. L’analyse dans certains cas, est cepen-
dant rendue possible et 'on arrive & dégager I'effet d’une ou plusicurs
interactions, comme I’a montré R.W. Snaydon (1962). Chez 77
Jolium repens, 'auteur a étudié le comporter-ent de deux popula‘ions,
I'une basophile et 'autre acidophile. Chacune des populations duiine
une meilleure performance dans son typ= de sol d’origine. Lorsqu’clies
sont en compétition, c’est 3 dire poussant toutes les ¢eux en mélangs
dans un pot contenant un sol de Ph acide, la popula:ion basoptiile est
moins compétitive que la population acidophile , #ile lui est cepen-
dant supérieure si le sol est basique.

3. CONSEQUENCES DE L'EFFET DE LA COMPETITION
DANS LES MELANGES DE STRUCTURES GENO TYPIQUES

Parmi les conséquences de I'effet de la compétition au niveau de
la population, deux méritent d’étre soulignées en raison surtout de
leur relation évidente avec le mécanisme proprement dit,

a. — Le phénoméne de la compensation :

L’hypothése que la compétition est définie d’une part par une
identité¢ des besoins et, d’autre part, par le caractére limitant de Ia
richesse du milieu physique, n’exclut pas I'occurence dans une popu-
lation composée de deux structures génotypiques, d'un «effet de
compensation » entre les différentes structures et dont les effets app-
raissent au niveau du rendement. La réalisation d’un rendement e
ici entendue comme étant une valorisation par le «systeme total e
concurrence » du volume global de Ioffre (milieu disponible) sous !
forme d’un caraceére quantitatif par exemple. Au niveau de chacune d-
structures, 'accroissement du rendement du compétiteur le plus fort po:
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la valeur du caractére considéré ¢.:rrespond dans ce cas a la quantité
perdue par son ou ses concurrents. Cet aspect a été observé dans de
nombreux résultats dont ceux de W.D.Hanson, C.A. Brim et K.
Hinson (1961) sur le soja, S.A. Eberhart, L.H, Penny et C.F.
Sprague (1964) sur le mais, ceux de D.L. Doney, R. Plaisted et L.C.
Peterson (1965) sur la pomme de terre, et ceux de K.I. Sakai (1961),
C.A. Mc Gilchrist (1965) ; commentés par K .Stern (1965). Ces
résultats relatifs 4 «l'effet de compensation» au nivesu d'un
caractere nécessitent quelques remarques :

— le « systéme total » en concurrence serait ainsi strictement ad-
ditif.

— limportance de cette valorisation doit dépendie de condi-
tions trés générales telles que le volume de I'offre et sa nature, les

conditions bioclimatologiques et leur incidence sur la physiologie et
les activités des concurrents.

—- Cette valorisation doit pouvoir étre décomposée selon une
distribution de I'offre telle que cette derniére soit une Jonction simiple
de ce que nous avons jusqu'ici appeld « effets de présence » de toutes
les structures en cause.

En réalité cela n’est pas toujours vérifié, comme nous le montre-
rons plus loin et il y a 13, & notre avis, un point trés important dans
une recherche sur la nature des effets entre voisins qui mérite davantage
de réflexion.

. — Le phénomeéne d’élimination :

L'effet de la compétition apparait dans certains cas dés les pre-
miers jours et les plantes « désavantagées » se développent par la suite
d’une maniére anormale. Ces plantes dépassent difficilement les dif-
férents stades de leur développement, et elles subissent, lorsque leur
équilibre avec I'environnement est rompu, une élimination brutale.

L'élimination pure et simple se fait surtout au stade jeune, dans
les peuplements denses. comme il a été remarqué par Y. Demarly
et coll. (1964) qui ont suivi une expérience sur la luzerne pour étudier
la compétition pendant les tout premiers jours.

L'étude du devenir d'un mélange de deux ou plusieurs structures
génotypiques pendant plusieurs générations montre dans quelques
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t:' ' 1 cas ’élimination d'un ou plusieurs des constituants comme ’on: cons-
' ' taté certains auteurs dont H.V. Harlan et M.L. Martini 1938),
: C.A. Montgomery (1912), H. Lauge et A. Swanson (1942) C.A.
; Suneson (1949}, C.A. Suneson ¢t G.A. Wiebe (1942) ; A. Coit et
' C.A. Suneson (1949) et K.I. Sakai (1955).

On peut se demander ici si cette élimination est corrélative chez
la structure éliminée :

_ a) a une infériorité au niveau d’une caractéristique morpholo-
gique,

b) ou sur un plan beaucoup plus général,a une faiblesse relative
de vigueur.

La réponse n'est pas aisée. On sait par exemple que chez lalu-
zerne «Provence», cultivée dans les régions méditerranéennes et pour
laquelle Ja compétition pour I'eau doit étre déterminante pour !'éla-
¢ blissement, il y a élimination des types a racines fasciculées, peu pro-
fondes.

Néanmoins, I'aptitude d'une structure & survivre et se maintenir
dans une compétition n'apparait pas comme indiscutablement dépen-
dante de la vigueur. H.V. Halan et M.L. Martini (1938) ont suivi
dans plusieurs stations I'évolution d’un mélange de onze différentes
variétés d’orge reconnaissables. Les graines sont récoltées en
mélange dans chaque station et resemées. Au bout de douze années
consécutives, cette sélection naturelle a abouti a ['élimination d'un
trés grand nombre de variétés, difiérentes selon les stations. Dans la
plupart des cas, une variété domine ; on a constaté que, dans certains
cas, cette variété qui domine montre lorsqu’elle est cultivée seule. une
croissance peu vigoureuse et une grande sensibilité aux maladics.

emp AT e

4. CONCLUSION

L'aptitude que posséde une structure génotypique qui su it &
une situation défavorable, un effet de compétition par exempl pré-
sente un intérét évident pour juger de la valeur de cette structur: Une
mise au point concernant cette propriéré, nous parait nécessair:
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I.M. Lerner et F.K. Ho (1961) ont montré chez le Tribolium
que cette aptitude & la compétition est une caractéristique de I'espéce
étudiée et se trouve distribuée normalement pour chaque population,
ce qui pourrait permettre de sélectionner les individus les plus compé-
titifs. Ceci est confirmé er partie par une étude de I'aptitude 2 la
compétition réalisée par T. Park, D.B. Menz et K. Pretusewicz
(1961). Notons que le Tribolium est un matériel de choix pour I'étude
de la compétition, mais présente tout de méme une particularité, le
cannibalisme. Certains résultats peuvent cependant étre généralisés.

K. Mather et P. Cooke (1952) ont défini pour chaque génotype a
'aide du nombre de soies sternopleurales chez la drosophile une
métrique appelée « apritude @ la compétition relative ». Cetie métrique
particuliére est distribuée selon une loi normale pour chaque
souche. Une de ses propriétés remarquables et qui est due 4 son carac-
tere relatif, est la transitivité. Ainsi, connaissant les différences des
aptitudes relatives entre les souches A et B d’une part et des souches
B et C d’autre part, on peut prédire les difiérences entre A et C. Cela
supposc que cette relation simple qui permet la prédiction est I'ad-
ditivité des différentes valeurs relatives. Ceci nous paiait trés discu-
table, comme nous verrons plus loin. Cependant les auteurs ont VEri-
fié staiuistiquement cette hypothése d’additivité et en méme temps la
rigueur du pararmeétre cnoisi. 11 pourrait s’agir d’un cas particulier.

3. LES DONNEES ACTUELLES SUik LE DETERMINISME
DE L'APTITUDE A LA COMPETITION

Il n'existe pas d’idée précise parfaitement €tablie a propos des
causes fondamentales de cette aptitude. Cependant les résuitats ex-
trémement nombreux obtenus font apparaitre deux tendances.

a. — L’école de: causes purement génétigues :
Les iravaux et les hypothéses :

Ceite tendance se retrouve surtout parmi les généticiens. Elle
puise ses arguments en grande partie dans les travaux nombreux réa-
lisés par le Professeur K.I. Sakai et ses collaborateurs durant les
vingt derniéres années et qui estiment (1965) que I'aptitude & la compe-
tition est un caractére quantia‘if ordinaire dont la controle est de
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nature polygénique et dont 'expression peut donc étre modifiée | it
les conditions environnantes. Certains de ces travaux meérit: i
d’étre cités.

— K.I. Sakai (1955) a montré a l'aide de 12 variétés d'orue
différentes, cultivées seules et en combinaison deux a deux, qu’il n'y
a aucune association entre la supériorité de certaines d’entre elles pour
la compétition et la nature de leurs caractéres majeurs tels que la hau-
teur, le port de la plante, la longueur de I'épi, la précocité, la grosseur
de la graine etc...

— K.I. Sakai et K. Gotoh (1955) ont montré que [aptitude
a la compétition n'est pas positivement associée a la vigueur de crois-
sance chez 1'orge. Cing lignées d’orge et leur dix F, sont comparécs
en parcelle pure et en mélange avec deux « lignées témoins » pour les
caractéres tels que la date d’épiaison, le poids de matiére séche. la
longueur de 1'épi, son poids, et pour I'aptitude & la compétition. Les
plantes des F, se sont montrées en générai supérieures a leurs parents
pour ces différents caractéres en raison vraisemblablement d’une vi-
gueur hybride, mais inféricures 2 la moyenne de leurs parents pour
I'aptitude 4 la compétition. Certains hybrides dont la vigueur de crois-
sance est trés marquée se sont révélés des compétiteurs mediocres.

— H.I. Oka (1960) a montré également chez le riz une tndépen-
dance entre une telle supériorité et les caractéristiques botaniques des
différentes variétés utilisées.

— K.I. Sakai et H.I. Oka (1957) ont étudié [aptitude 2 la
compétition de sept variétés d’orge dans six niveaux différents de icr-
tilité du sol ; a Vaide des caractéres guantitatifs usuels, ils ont observe
chez la variété la plus compétitive (Sizuoka - Siro - 6 rowed) que 'ap-
titude & la compétition croit significativement avec la fertilité.

Cependant. le méme type d’expérience réalisé par K.I. Sakai ot
S. Iyama (1957) avec deux variétés de riz & montré que ['aptitude
a la compétition estimée a l'aide de la proportion des descendants
laissés dans le mélange aprés une génération (déja indiqué) pour I
variété « Red Rice » est, de beaucoup. plus importante dans les so!
les plus pauvres.

— K.l Sakai (1961) estime, sans étre certain, que l'aptitud
a la compétition est sensible & d’autres facteurs extéricurs tels que I
température, humidité.
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Les conclusions de K.1. Sakai & travers ses travaux se résument
ainsi : (1955, 1961, 1964 et 1965) :

a) — L'aptitude & la compétition est un caractére quantitatif
ordinaire contrdlé par des génes mendéliens, vraisemblablement un
ou plusieurs systemes polygéniques.

b) — Ce caractére est influencé par les conditions extérieures de
la croissance y compris la fertilité du sol.

¢) — L'effet total sur un génotype de I'ensemble de N compéti-
teurs est une combinaison linéaire des aptitudes moyennes de chacun
des concurrents.

d) — L’aptitude a la compétition peut &tre mesurée soit a 1'aide
du taux de multiplication, soit sur les caractéristiques métrigues de la
croissance végétative,

D’autres résultats, intéressants parce qu’'ils se rattachent egale-
ment a cette hypothése sur le déterminisme génétique doivent étre
mentionnés, ainsi

-— R. Lichter (1967) a ¢tudié des populations de betteraves
sucriéres tétraploides. Il a pu prouver qu'entre les plantes eutétra-
ploides (4 n = 36) et les plantes aneutétraploides (le nombre de chro-
mosomes différe en plus ou moins de 4 n = 36) existent des effets de
compétition qui ont été déterminés par le poids de chaque betierave
et sa teneur en matiere séche soluble. Dans cette étude, il a marqué
Pemplacement de chaque plante et déterminé le nombre de chromo-
somes, utilisant ainsi le modéle de K. Stern, (1965) pour réaliser
les groupes formés par la plante observée et les deux voisines immé-
diates. Les plantes aneuploides ayant un ou deux euploides comme
voisins ont été de ce fait désavantagées. Il attribue 4 ce phénoméne
le fait qu’'une population tétraploide, a 31 %, d’ancuploides a ét4 de
9 7, moins productive qu’une population uniquement composée d'eu-
téetraploides.

L’importance des différences au niveau d’un facteur génétique
simple a été¢ d’autre part soulignée par A. Gustafsson (1951) et A.
Gustafsson et N. Nvbom (1950) qui ont utilisé des mutants chloro-
phylliens, Albina 7, Xantha 3, Alboxantha et un mutant induit
par les radiations, « bright-green ». Ils ont montré pour les premiers
que l'aptitude 4 la compétition n’est pas positivement associée au
meilleur rendement possible ; le mutant induit est meilleur lorsque
la compétition est plus intense.

.;;,
1;
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Hypothéses de I'hérédité polygénique de Iaptitude a la compeéri
tion ; Ces considérations sur le déterminisme de I'aptitude a la compé:
tition ont amené de nombreux auteurs & I'étude de la transmissior
héréditaire d’un tel caracteére. Quelques mesures d’héritabilité ont éic
reéalisées comme le montrent les résultats de K.I. Sakai et H.I. Oka
(1958) et ceux de H.I. Oka (1960), commentés par K.I. Sakai
(1961). Le riz du type Indica posséde une aptitude a la compétition
supérieure a celle du type Japonica. Une variété (U - Koh) du pre-
mier a été croisée avec une variété (Kinoshitamoshi) du second et unc
F, puis une F, et une F, ont pu ére obtenues. A I'aide d'un témoin,
I'étude de I'aptitude a la compétition a été réalisée pourla F, et la F,
sur le nombre de pannicules et le poids des plantes. La décomposition
, de la variance a été faite selon la méthode de K. Mather (1949) et
~ a permis l'estimation des différentes composantes qu’on peut ainsi
4 obtenir, soit V- V- ¥~ | E . E, et tout particuliremeni

T
D et H (attribuables respectivement a la dominance et la superdomi-
nance).

Cette analyse a montré qu'il était justifié d’analyser 'hérédité de
Faptitude a la compétition comme celle d'ua caraciére quantitatif
ordinaire a contréle polygénique. L'aptitude a la compétition a alors
les mémes propriétés qu'un effet additif moyen : G. Teissier (1964),
Y. Demarly (1968). Cependant le nombre effectif de facteurs géne-
tiques en cause et contribuant aux valevrs de D et H n'a pu étre dé-
terminé en raison d’une valeur trop élevée de la variance obtenue dans
les F,. Les résultats montrent par ailleurs que I'aptitude a la compe-
titicn a une heértabilité tres faible (h? = 01,1177 pour le nombre de
panicules et h? == 0,0254 pour le poids de la plante) ce qui laisse sup-
poser, si on ne se référe qu'a ces seuls travaux. qu'un programme
genétique pour 'amélioration de ce caractére serait lent.

K. Mather et P. Cooke (1962) ont egalement souligné qu'il
existe -des différences héritables entre certaines lignées de Drosophila
mélanogaster pour leur « aptitude 2 la compétition relative » et qui
sont évidentes au niveau du nombre de soies sterno-pleurales. Des
héritabilités cnt été calculées.

Dans une approche biométrique de la compétition, K.I. Sakai
(1951 puis 1955) a établi que I'effet de Ia compétition dans un mélange
de popuiations a pour résultat d'accroitre la variance phénotypique
du caractére quantitatif observé, lorsque celui-ci est sensible a un ‘el
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un apport méthodologique extrémement enrichissant pour 'apy: che
biométrique de I'aptitude a la compétition et de sa nature ; ceper ant,
elle reste d’une importance trés relative en raison de sa nature sure-
ment théorique ; Phypothése du contrdle pléiotropique nous s:ibie
trés discutable.

Compte tenu de ces considérations biométriques, les madeles
usuels de sélection et d’amélioration fondés sur I'appréciation des
caractéres quantitatifs en rapport avec I'imprécise notion de vigueur
devraient donc étre considérés, lorsqu’ils utilisent les estimées decrites
sans tenir compte de la variance due a la compétition, (selon que les
caracteres étudiés sont plus ou moins sensibles aux effets de la compé-
tition), comme entachés d’erreur el devraient étre révises. L'estima-
tion sans biais systématique de Iz variance génétique nécessiterail
dans ces cas des dispositifs expérimentaux et des conditions parti-
culieres aux différents cas.

b. — L'école des causes génético-écologiques :
Hypothéses principales ; les différenis types de caractéres :

D'autres auteurs et particulierement T. Yamada (1960) rejet-
tent toute hypothése de contrdle polygénique direct de I'aptitude 4 la
compétition. Nous avons déja décrit quelques uns des résultats obtenus
par cet auteur, dont on peut résumer ainsi les principales hypotheses.
Yamada considére qu'il existe chez les végétaux deux types de
caracteres :

— Les caractéres sensible, pouvant subir des modincations
plastiques ; ce sont alors les « caractéres biaisés ». Ce sount des
caractéres quantitatifs (1955) tels que le nombre de talles chez une
giaminée, le nombre de feuilles, le poids des feuilles, le nombre de
* ges, etc... et qui sont les composantes du rendement.

— Les caractéres d’agressivité qui ne subisscnt pas de modifi-
cations plastiques, et dont la nature est en rapport avec lal-
longement des tissus, ainsi la hauteur, 'importance des racines. des
pétioles, le port etc... "

Ce sont pour Yamada ces caractéres d'agressivité et particu-
lierement la hauteur et 'importance du systéme radiculaire qui coniere-
raient 4 un génotype en compétition des avantages initiaux sur un
autre et controleraient ainsi 'aptitude 4 la compétition. Le génoivpe
désavantagé subit alors une contrainte qui se traduit par des modifi-
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cations plastiques au niveau de ses caractéres sensibles, et finalement,
de son rendement. Le rendement est ainsi, considéré sensible aux ca-
ractéres d’agressivité et sujet a des modification. positives ou négatives.

Ces deux types de caractéres ont une hérédité de nature quantita-
tive ce qui signifie que leur expression dépend finalement des facteurs
¢cologiques de I'environnement. Dans des conditions défavorables,

une structure au potentiel génotypique avantageux risque d’étre un
mauvais compétiteur.

Estimation de laptitude & la compétition et de la modification
plastigue :

On peut estimer, avec T. Yamada (1955) aptitude i la compétition
pour un génotype G; de la maniére suivante :

— s1 A est un caractére (d’agressivité) controlant Paptitude a la
compétition et ayant la valeur a,

— si V est un caractére du rendement, sensible, ayant en absence
de toute compétition la valeur v, et la valeur v'en compétition, "apti-
tude a la compétition II; d’une plante de phénotype a, dans une popu-
lation se trouvant en condition de compétition ot les individus sont
distribués normalement selon une loi N (0,0,), s’exprime ainsi :

i = 2% F(a—a) yda

I, = fa,




ol nous avons .

. eXp. (7’az
a, \/Eﬁ— 20':

g = effet de l'environnement sur la manifestation de | . titude
4 la compétition.

La modification plastique A v subie par «le caractére viaisé»
et due & la compétition est telle qu'elle entraine une variation de la
moyenne de la populatior.

v =v + E(@v
et peut étre évaluée d’une maniére satisfaisante par I'espérance mathé-
matique de la forme :

E (Av) = a. E (v.I).
ol « désigne le dégré d'intensité de la réponse de V a I

y da, = ). da. la loi élémentaire de pr abili

Toutes ces expressions montrent que I'effet de la compétition in-
tervient sur le phénotype par des ceefficients traduisant a la fois les
conditions internes et externes de 'individu et a pour résultat d’ajuster
ainsi P’individu ou l'ensemble d’individus aux conditions environ-
nementales de la concurrence.

Cette modification crée dans le matériel une « diversification » qui
apparait dans la décomposition de la variance phénotypique pour un
caractére du rendement sous la forme suivante :

Fee R B B 0 s S AR

ol ¥,, ¥,, ¥, sont les variances phénotypique, génotypique et envi-
ronnementale ; ¥, = (¥, V,) est la variance due 2 la compétition
(forme qui différe fondamentalement de celle proposée par K.L Sa-
kai). Cette schématisation montre que, pour |'école « génético-éco-
logique », P'aptitude & la compétition n'existe pas chez l'individu en
tant qu'unité potentielle, mais se manifesterait, grace a certaines
caractéristiques du génolype sous la forme d’une interaction « géno-
type x milieu » & partir du moment ou les conditions de la concurrence
deviennent suffisamment sévéres.

Conséquences :

Tout autant que I'hypothése purement génétique, cette «:conde
conceriion peut avoir une importance considérable sur le ;an de
Putilisation pratique, selon que le caractére phénotypique ju : inté-
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;essant est sensible aux caractéres d’agressivité ou « non biaisé ». Le
rendement en général est considéré sensible aux caractéres d'agres-
sivité. On démontre avec T. Yamada (1955, 1960) que :

— o, B, A, V ayant toujours la méme signification déja attri-
buée.

E (V)= v + E(Av)

D’aprés ce que nous avons déja vu, cn a
E(V) =7 +a E(I)
= v + x E(v.f.a)
E(W)=V + (ap)E(va)

Or, les « caractéres d'agressivité » A et les « caractéres sensibles »
V, exprimés sous la forme de variables centrées a et v sont tels que, p
¢étant le ceefficient de corrélation

p. 0, 0 ='E(V.a)

Ce qui donne, quand on pose (x. ) = K

E(v)=v + p. K.a,. 6,

ce qui signifie que Pamélioration par la sélection d’un caractére sen-
sible et son maintien 4 un niveau appréciable ne semblent dans les
meilleurs cas présenter d’intérét pour un progrés agronomique que
dans le cas d’une corrélation positive ou a la limite faible, de ce
caractére avec ceux qui contidlent I'aptitude a la compétition.

On devrait également tenir compte de la nature de la distribu-
tion de ces deux types de caractéres dans la population et de leur
degré d’homogénéité.

c. — Remarques :

Les deux maniéres de concevoir le controle du mécanisme dont
e déclenchement rend une structure génétique a méme d’assurer sa
urvie par le maintien de son équilibre avec le milieu externe dans
:s conditions de compétition, différent donc fondamentalement.

Lorsqu’il s'agit de concurrence entre diverses espeéces, les varac-
‘ristiques phénotypiques aux différences accusées ont des impor-
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tances déterminantes. A I'intérieur d’une méme espece, ces dificrencesl
scnt parfois moins nettes et il n'est pas exclu d’admettre qu's ce gidg
veau, des « actions géniques » particuliéres, méme lorsqu’elizs sop "
minimes peuvent étre déterminantes. '5

Ces deux conceptions différentes présentent cependart des points §
comrauns : 4
— la modification plastique du phénotype par I’effet de compé- §
tition n’est pas transmissible 3 la descendance.

— l'aptitude a la compétition est héritable ; mais elle I'est d’une §
maniére directe (école purement génétique) alors qu’elle Pest indirecte. ;
ment par P'intermédiaire des caractéres d’agressivité qui eux, ont un |
controle polygénique.

A notre connaissance, et en dehors des approches faites par A. |
Gustafsson sur des mutants induits chez lorge, un mécanisme 4
engageant une action génique véritable n'a jamais été jusqu'ici mis
en évidsnce. 1l n’est done pas exclu d’admettre que les deux processus
hypothétiques peuvent agir ensemble ou séparément et se compléter §
ainsi selon la nature et Ia composition des structures en cause, les :
éxigences, les conditions de la concurrence etc... K.I. Sakai (1961} dans
un commentaire de 'expérience de H.I. Oka (1960) déja citée admet
d’ailleurs que « la forte aptitude a la compétition du riz du tvpe In-
dica, se retrouve dans sa descendance en corrélation avec la structu-

ration complexe de certaines caraciéristiques morphologiques de ce
type ».

D. INTENSITE DE LA COMPETITION

De trés nombreux travaux ont montré qu’un accroissement de la

densit¢ s’accompagne d'une intensification des actions engagec, entre
competiteurs et ceci vraisemblablement parce qu'au niveau > [l'in-
divide, cet accroissement équivaut 2 une réduction du volume - - I'of-
fre en facteurs physiques de I'environnement.

Cette intensification intervient aussi bien 4 I'intérieur d'un. néme
structure qu'entre structures génotypiques différentes.

vt ot
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1. LINTENSIFICATION DE L'EFFET DE LA COMPETITION

S’appuyant sur ses résultats, K.I. Sakai (1955) conclut que
I'ef’et de la compétition devient plus intense au fur et 4 mesure :

— que la densité croit.

— que le nombre de compétiteurs entourant un individu croit.

Y. Demarly, P. Guy et M. Th. Chesnesux (1964) soulignent que
la réduction de 'espacement entre plantes d’une méme variété (de
32cm a 1cm) a pour effet d’entrainer des modifications plastiques
importantes au niveau de certains facteurs du rendement tels que la
grosseur des tiges, le nombre de tiges, le poids des plantes chez la
luzerne.

Nous avons nous-mémes réalisé unc expérience ol des plantules
d’'une méme structure génotypique de luzerne Cardinal ont été repi-
quees en caisseltes (nous verrons les détails expérimentaux plus loin)
en ligne réguliérement espacées. Cinqg écartements (0,5 ;1 ;2 :3 et
4 centimetres) ont été réalisés entre les plantules sur la ligne a raison
de cinqg caissettes par écartement. Nous avons prélevé en pleine flo-
raison dix plantes par caissette et mesuré de nomkbreux caractéres. Le

nombre d’inflorescences moyen a donné les résultats suivants

Ecartement er ¢cm 0,5 i 2 | 3 4

- i  [— — . - A= 1/ i Sttt

Nombre moyen d‘in-} - :
florescences obsewé; 2,58 3,50 11,88 20,48 23,96

Ecart-type 3,26

La plus petite différence significative : 4,27

Nous reviendrons plus loin sur I'ensemble des résultats obtenus
dans cette expérience.

J.L. Harper (1961) a obtenu sur Agrostemma githago des résul-
tats comparables.

De nombreuses approches visant la définition d’une relation théo-
rique décrivant Uintensité de la compétition ont €té réaiisées.
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2. INTERACTION GENOTYPE X DENSITE

: Cependant la réponse quantitative d’une population a une densité
# n’apparait pas toujours obligatoirement comme la conséquence d’une
 variation de la demande. 11 se produit une interaction entre la densité
et la réponse du génotype.

, Ainsi E. Akerberg (1940) a montré chez Phleum pratense que

la variété Kampe Il était supérieure en culture trés dense 2 un matériel
amélioré rendu plus homogeéne a partir de cette méme variété, mais
b elle lui est inférieure a densité faible. Une forte densité aurait rendu
I'aptitude a la compétition plus intense ce qui aurait éliminé les plantes
faibles chez Kampe 11 et maintenu seulement les types les plus vigou-
reux. F.L. Engledow (1925) a moniré que les deux variétés de
blé, Hybrid et Red Fife réagissent différemment a 'effet de la densité
ainsi :

Densité trés forte : Red Fife > Hybrid
Densiié moins forte : » » == »
Densité faible = R »

K.l. Sakai et S. Iyama (1964), puis K.I. Sakai (1965) ont méme
admis & propos d’une étude réalisée avec douze variétés d’orge
ot cing espacements différents, en comparant les densités & partir des-
guelles les variétés atteignent leur rendement maximum en graines,
que «la réponse par un accroissement de la production de graines
dans le plus grand espacement possible est controlée par des génes » ;
il n'existe pas & notre connaissance d'observations proches de ces
résultats.

E. LA COMPETITION ET SON IMPORTANCE EVOLUTIVE

1. LA COMPETITION ET LA SELECTION NATURELLE

4 On est tenté de penser, sans doute surtout en raison de P'élimi-
§ nation des structures peu adaptées & la concurrence et de la modifi-
cation qui en résulte dans la compétition génétique d’une population,
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que le phénoméne biologique de la compétition joue un role imp :-
tant dans la sélection naturelle et 'évolution. La compétition, d. s
le sens que nous lui avons admis, ne peut étre confondue avec la s¢ <
tion naturelle car le succés d’un génotype, lorsqu’il est associé & - n
aptitude a survivre et sa fécondité €levée, peut €tre indépendam de
toute considération relative aux ressources ot a P'espace qu'il 2 :n
commun avec un compétiteur. La compétition doit étre dans ce ¢as
considérée comme un simple agent de la sélection naturelle qui peut
intervenir sur les différences entre génotypes, comme le fait remarquer
K. Mather (1962) lorsgu’il dit : « compétition n’est pas synonyme
de séiection naturelle, mais I'aptitude a la compétition doit étre consi-
dérée comme une composanie majeure de '« adaptabilité » (employ e
ici pour « fitness »), de sa nature, de son controle ! ».

En effet, il semble pius indiqué d’employer le terme « adaptabi-
lité » quand il s'agit, du fait de la présence dans les cas les plus simples,
d’un certains nombre d’alléles, de désigner la propriété pour une struc-
ture génotypique d'étre ajustée & un milieu susc- . :ible de varier. La
valeur sclective, estimée par e nombre moven de descendants par in-
dividu, le temps d'une génération étant considéré comme étant le
méme pour tous les individus (variable discréte), est alors une estma-
tion pratique de cetie propriété.

L'accroissement de la densiié, qui entraine dans certains cas,
comimg ncus 'avons déja vu, une intensification de la concurrence,
n'implique pas obligatoirement une sélection plus intense, mais peut
s'accompagner d'une meilleure expression des formules génétiques
adaptées. On sait par exemple, R.C. Lewontin (1955), que la via-
bilité {proportion de larves qui donnent finalement un individu) ob-
servée sur différents gérotypes de Drosophila mélanogaster a des den-
sités tres variées, passe, lorsque la densité augmente, par un optimum
caractéristique de chacun des génotypes. Cet auteur estime queo les
divers génotypes doivent avoir parmi les composantes de I« adapta-
bilité » un facteur qui est indépendant de la densité.

Tout aussi bien au niveau de I'ensemble de la constitution de
I'individu qu'au niveau du géne, il peut se faire qu'il v ait sélection
naturelie sans compétition. Dans une population établie sur une niche
¢cologique nouvelle et sans aucune limitation de ressources, 'ahseri( @
de compétition n'empéche pas I'éventualité d’une sélection paturel'c
entrainant I'élimination de génes défavorables, létaux par exempic
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— si l'individu ayant A, entouré par ceux qui portent A, v,
son adaptabilité diminuée de ¢ et gue cette quantité est gagnée p
ceux gui possédent A ..

— si, pour fermer la chaine, les individus ayant A, perdent « .
présence de A, la quantité ¢ qui est gagnée par ce dernier, la variatic |
de I'« adaptabilité » pour un ensemble d'individus possédant A dans
P'intervalle de temps dt est estimée par .

et de méme, nous aurons les guantités dp,/dt et dp,/dt.

On démonire alors. compie tenu de ces variations et bien que les
fréquences alléliques varient, que '« adaptabilit¢ » moyenne de Ia
population a un moment donné reste inchangée :

da
dt

= 0

Nous avons admis, au niveau de cg caractérs et pour ensemble
des populations en présence qu’il v a « compensation », ¢& qui esl,
comme nous 'avons déja remarqué, un cas particulier.

L'extension de tels résultats au cas ou la variation de '« adapta-
bilité » du fant de ia compétition et dans le cas d'un ou plusieurs alléles,
n¢ s'accompagne pas de « compensation » au niveau de la population
genique, nous lzisse donc supposer que dans ce cas, la compétition
peut avoir unz trés grande imporiance évolutive et risque de modifier
sérieusement la composition d'une population donnée.

iif. CONSIDERATIONS GENERALES
ET METHODOLOGIGUES SUR LES INTERATIONS
ENTRE GENOTYPES EN ASSOCIATION

4. INSUFFISANCE DE L'HYPOTHFSE DE LA CONCURRENCE

Cependant, il existe de nombreuses situations ou la seule hypo
thése d'un effet direct de la concurrence n'est plus suffisante pour in
terpréter les résultats observés. Une expérience des plus remmarquablc
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est celle qui a €té réalisée par R.W. Allard (1961) qui a étudié dix po-
pulations de haricot comprenant :

-3 lignées pures P, P, P,.
— leur quatre mélanges de graines (mélanges binaire et ternaire)

— trois muitiplications sans sélection pendant neuf années d'hy-
biides 1ssus des trois populations.

Les comparaisons conduites pendant quatre ans dans quatre sta-
tions ¢  rentes ont amené R.W. Allard a dire « il est évident que les
mélang . doivent avoir un meilleur rendement que le maiériel ou la
variabilité est réduitc & son minimum ». Un des principaux aspects a
retenir est que la diversité des morphoiogies, des activités phystolo-
giques et des rythmes de croissance des nombreux types de plantes
dans un mélange semble dans ces expériences, créer des conditions
plus favorables aux individus que ce gui arrive avec des lignées pures
ott les individus sont le plus souvent en concurrence avec d autres in-
dividus ayant des morphologies et des activités similaires aux leurs.

Dres résultats d'une grande importance économigue et biologique
ont é1é obtenus par Subodh Kumar Roy (1960) sur le riz. Roy a mon-
tré que, dans une expérience réalisée au Bengale ou deux variétés de
riz (36 - BK - BR7 ct 498 - 2A - BR8) ont €té repiquées en lignes al-
ternées, un gain atteignant jusqu’a 30 % par rapport a4 la moyenne du
rendement des deux variétés en parcelle pure a pu étre observé. Des
gains appréciables ont été également obtenus avec ces variétés instal-
lées séparément, mais chacune dans une moitié d’une parcelle irri-
suée, ou encore semées en mélange et repiquées au hasard. Chacune
des deux variéiés exercerait donc ainsi sur I'autrs un « effet de pré-
.ence » bénéfigue. Ce résuliat est assez inattendu quand on pense que
les deux variétés se trouvent a priori en concurrence, Subodh K. Roy
(1960, 1964) pense gqu'en plus du phénomene de concurrence propre-
ment dit, chaque compétiteur produirait au niveau des racines une
;ubstance dont I'effet est bénéfique au rendement,

Une situation comparable a 4té rencorirée par A. Gustafson
953) qui la qualifie de « coopération entre yénoty nes ». Le traitement
r les rayons X d'une Lgnée pure d'orge, Maya, a fourni un mutant
\onogénique lethal qui présente une superdominanse a I'é1at hétéro-
sgote. La descendance de I'hétérozygote produit en moyenne 4
- plus que la lignée pure non muice, G. Valdeyron (1961) estime
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que cet effet est r‘enda W:Slbh‘ a cause de ia d:s;aarmgﬁ des 25 % g
jéthaux.

Nous avons nous-méme observé, N. Chalbi (1967-a) ¢u. deux
structures génotypiques de luzerne, placées en condition de --u«:wm;m.
rence peuvent £tre toutes les deux trés désavamtagées, bien wue
ressources du milieu ne préseatent & priori aucune insuffisance.

M.J. Kersey (1963) a observé sur plusicurs milieux de cultare
différents ot les pontes de deux souches de drosophiiz ont pu éue
réalis des & chaque fois, que la viabilité des larves de chacune des sou-
ches a été rendue. de fait du mélange, supérienre i celle des <ouches
pures dans certains de ces milieux. Cette « cooperation » serail,
en bonne partie, imputable 3 une spécificité des exigences, chacune
des souches utilisant dans le milice des produits qui ne sont pas e
cherchés par Dautre. Des résuhats analogues avaient déja éié ob-
servés sur  Drosophifa  pseudo-obscvra par J.A. Beardmore (1963
Kersey a aussi observé des cas ol seule la viabilité d'une compo-
sznte est inhibée ou avantagée et des cas ol Iss deux sont inhibées.

On peut d'ailicurs. dans le méme ordre d'idées rappeler les résul-
tats obtenus par A. Akerberg (1940} sur Pfsfém provense, et de K.
Mather (1961) et R.C. Lewonun (1954} et L.C. Birch {1955 sur la
drosophile.

Tous ces résultats scientifiques que nous venoens d'évoquer mon-
trent clairement que la nature réclic des relations biologiques entre
deux ou plusicurs organismes nc peut ire interpretée par e oseul fat
de la compétition au sens gue nous lul Cr:sf_maiiwﬁs Jusguict. Cette
nature dépend en définitive de ce que nous gvons désigné par « effel
de présence » d’un compétiteur donné ; les relations biologiques ap
paraissent alors comme un p*}cﬂamarm comprenzant

~ {a} Les conséquences d'une recherche des mémes ressounces
dans un miliky

-— {b} L'action ou « interférence » d'un organisme sur son vol-
sin, méme en absence d'une recherche des més o8-

S
i oo 1 i

sources dans un milien commur insusant Le e
63

terférence » & £1é proposé per LH. Harper (136

XE

Clest 1 une interpsétation qui est proche de celle gue L. ¢ hrch

{1957) appelie « signification 1 de la im‘!ﬁliﬁ:{éﬁaﬁﬁ w, Comme i mal
pour d'autres ralsons encore. nous pensons que ke terme comr (UoP

lﬁ
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est impropre 8 ce phénomeéne car son effet global, « effet de présence »,
est mesuré sur une modification plastique, or, il n’est pas certains que
I’on puisse toujours distinguer les actions biologiques exactes des deux
constituants a et b de ce phénom ne a I'side de la seule modification
plastique en particulier parce que :

— Les caractéres observés peuveat répondre différemment aux
actions impliquées dans ces deux aspects.

— Llinfluence de ces deux aspects n’est pas la méme selon qu'il
s'agisse de I'individu ou de toute une population d’individus.

D'autre part, sans revenir sur la partition de I'environnement
déja faite, on en déduit que I"appréciation du phénomene de la com-
pétition proprement dit, quand on recherche une estimation de son
effet direct, risque d’étre imprécise et entachée d’errcurs importantes
en raison des interactions nombreuses et complexes qui peuvent se
produire ¢ntre ies nombreux facteurs en cause. Certains effets peuvent
méme étre inversés.

B. ASPECTS QUANTITATIFS DES INTERACTIONS BIOLOGIQUES
ENTRE GENOTYPES

1. OBJE: ET UTILITE DES CONSIDERATIONS BIOMETRIQUES

Nous croyons que dans I'analyse des relations biologiques Gui
vésultent entre planies voisines a partir d'effets métriques observés
sur des caractéres quantitatifs, il est préférable, une fois le ou les stages
d’observations définis, d'essayer a Iaide d'une paramétrisation adé-
quate Ges effets, de faire des hypothéses sur les causes. On étudie alors
sur les caractéres quantitatifs, les efiets ou « interactions biologiques
entre génotypes », ce qui peut, dans certains cas éviter d’attribuer a
la compétition des effets dont elle n'est pas la cause directe. Indépen-
demment des interactions biologiques mesurables. le terme compéti-
tion continuera a ére employé pour désigner ic phénoméne biolo-
gique proprement dit.

L'aspect biométrique du phénoméne de la compétition intergéno-
typique a été peu étudié malgre Pintérét évident qu'il présente. La
connaissance des relations d'ordre général ou particulier qui existent
entre divers génotypes néeessite la détermination de caraciéristiques
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propres & chacun d'eux. Ce probleme peut étre résolu si des paramét: -
décrivant le comportement du génotype en concurrence peuvent & ¢
définis et estimeés. 11 devient alors nécessaire de choisir un modeéle < ¢
compétition type (dispositif expérimental, écartement des concurren.
conditions environnementales, etc...) et dont dépend la définition ce
ces parametres. Toute modification apportée a un modeéle entraine a
priori une reconsidération de ces paramétres. Il est donc indispensabic
d'apporter quelque- précisions sur les aspects quantitatifs de ce phe-
noméne afin de rendre plus aisée I'analyse biométrique qui suivra. il
est important de remarquer qu’une terminologie appropriée a ce type
d'études fait défaut. Aussi nous essayerons d'apporter tout au long
de ce travail les éléments nécessaires en nous inspirant des quelques
études déja entreprises dans ce domaine.

2. LES ASPECTS ESSENTIELS DES INTERACTIONS
BIOLOGIQUES

Considérons deux structures génotypiques distinctes appelées G,
et G, et supposons (nous verrons par la suite la méthodologie expéri-
mentale) qu'elles sont installées en mélange dans un milieu élémen-
taire defini, matérialisable, que nous appellerons « cellule de compéii-
tion » | nous convenons que :

— G; = génotype concurrent de G, dans la cellule {G, G, |,
sera appelé le « génotype-compétiteur », ou « compéti-
eur ».

— G, = le génotype exposé a I'action de G,, « génorype prodc-
feur »,

Suppesons qu'il existe un caractére phénotypique P quantitatii
mesurable. Dans I'hypothése gue le phénotype d'un individu de G
isolé est égal & la somme des contributions genotypiques (g,) et env)
ronnementales (E)), en dehors de toute intéraction entre lu deux,
aous retrouvons la valeur P, sous la forme classique :

Pj =g, + E,
L'environnement E, peut contenir un individu appartenant & (

capable d’utiliser Jes mémes ressources que lui ou d’agir d'une mani:
quelconque sur son développement, cest & dire quantitativement su
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son expression phénotypique. L'environnenient oii se trouve 'indi-
vidu G, exercerait alors deux types d’effets :

— E,, cavironnement extérieur général, représentant les condi-
tions de la concurrence, supposé maintenu le méme qu'au-
paravant.

— E; envircnnement particulier, dfi 2 la présence du compéti-
teur G; ; le caractére observé de G, s'écrit alors

Py =8 + E =g + E +E,
les intéractions étant supposées négligecbles pour simplifier le pro-
bléme. La réciprocité des effets permet d’écrire aussi :
J;=g;+l;j+£,,
Lorsqu’il s’agit d’un individu entouré par n autres d’un géno-
type différent (schéma du type héxagonal cu octogonal de K.I. Sakai
(1955) par exemple), cette décomposition devient :

' =i

P=gj+ E'°.L'E,,

—

= |

et dans le cas d’un ensemble complexe composé de plusieurs individus
G;, soumis aux effets d’individus de génotype G,, nous aurons :
=n = (n~1) ,

EC+ %y E;.+ E,

= | o= g i

’

&

vt D s

ou l'effet E'; ajouté provient des relations de I'individu observé de G,
avec les autres individus voisins et de méme génotype que lui.

Cependant, lorsqu’il $agit non plus d’organismes isolés mais de
collections  d’individus, P, P'; sont les movennes des structures en
compétition avec elles-mémes (« celiule pure ») et en mélange respec-
tivement. La pratique courante a été, dans la plupart des travaux, et
en raison des difficultés d’appréciation de négiiger les effets du type
E';, C'est & dire relatifs 4 la compétition intragénotypique, Cet aspect
mérite d'étre étudié et sera trailé par la suite.

4. — La modibcation plastique ¢t Ueffet de présence :

Cette premiére décomposition, trés simplifiée, présente Pavantage
de mettre en évidence la nature de Paction que peut exercer un com-
péliteur sur son voisin. L'effet métrique de la compétition peut alors
¢ire estimé sur le caractére P, par la différence ;
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valeur algébrique qui représente la modification plastique imputable
a I'effet d’'un environnement particulier G, et se trouve proche de ce
que K.1. Sakai (1955) désignerait par « aptitude a la compétition
de G. ».

J

. — Appréciation de la nature des relations biologiques :

L’appréciation de la nature des relations biologiques entre plantes
voisines, quand elle est faite d’une maniére indirecte, c'est & dire d'a-
prés la réponse d'un caractére quantitatif, se trouve conditionnée de
toute évidence par la natore de ce caractére et la propriété de cette
réponse, Celle-ci peut en effet traduire directement '=s effets de la
compétition, ou dans d’autres cas, résuiter d’intéractions pius ov
maoins complexes. La comparaison pour un caractére quantitatif phé-
notypique P entre

— la valeur moyenne des observations dans toute la celluie de
compétition, c’est & dire Ie rendement réel du mélange (compétiteur
et producteur réunis)

-~ la valeur attendue du mélange théorique (moyenne des cel
lules pures)

nous conduit a considérer I'inégalité :

<=

(Pi:+ P) = (P +' P =E + E; <0
i

qui fait apparaitre trois aspects assez intéressants :

Ley deux premiers cas, c'est a dive.

(Pr. 4+ P = (P, + P <0

Py + P = (P4 P >0
traduisent les cas ou les actions de deux structures génotypiques G,
¢t G, dans une cellule de compétition entrainent au niveau du caractére
observé des interactions biologiques dont les effets sont améliorants
ou bien dépressifs,

Le hoisidme cas correspond &

(P, - P;} o APl ’”’1) = U

Sion admet que la compétition est conditionnée par une insuf-
fisance du milicu physique et que le caractére P traduit fidélement les
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effets directs de la concurrence au niveau des modifications plastiques,
la valeur du mélarge réel est égale a celie du mélange théorique et nous
avons, sur le plan quantitatif :

Ef by Ej
situation qui correspond alors a la « loi de compensation » déja an-
noncée : le profit d'un génotype est ¢gal 4 la perte de son concurrent.

Ces considérations générales montre:it I'iniérét plus général des
interactions biologiques. En outre, elles font ressortir la nature facte-
rielle du phénoméne, aspect que nous reprendrons par la suite dans
une analyse biométrique approfondie.

¢. — Les variances et covariances phénotypiques :

Lorsque les structures G, et G, sont considérées comme étant
chacune une collection d'individus, (ce qui correspond du reste a la
plupart des cas) la variance phénotypique, si on néglige toujours les
intéractions du génotype avec le milieu, se met sous la forme :

VP) =V (g)+ VI(E)+ V(E)+ 2cov (g, E)
V (P) =V (P) + V (E) + 2 covig, E)
La présence du terme en covariance est irés mmportante ¢t sou-

ligne la specificité des actions des compétiteurs. Le phénoméne de-
meure conditionné par le degré d’homogénéité du matériel.

[l semble évident que 'étude de la variance phénotypique et sa
décomposition seraient d’un apport extrémement enrichissant pour
la connaissance de ce phénoméne, Mais ceite étude n’est pas simple
en raison des difficultés gu'on rencontre sur le plan expérimental lors-
qu’on veut obtznir, en maintenant des conditions de concurrence, des
couples de compétiteurs satisfaisant 4 une tefle décomposition. La
corrélation entre plantes voisines rend cet aspect difficile :

a -— La corrélation topographique.

Cette corrélation dépend beaucoup de la distribution des plantes
dans V'espace. On démontre, avee K. Swrin (1965) que la corréfa-
tion entre deux plantes non apparentées 21 Prises au hasard telles que
dans un dispositif monodimensionnel ordonne elles occupent des

rangs
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et au-dela de ces rangs, est nulle. Mais ceci est théorique ; dans les
peuplements denses. I'absence de relations entre plantes voisines reste
difficile & déceler en raison, entre autre, du systéme radiculaire.

b — fa corrélation enire apparentés dans les associations
de génotypes. b ok '

La corrélation entre plantes voisines dépend aussi des relations
de parenté entre compétiteurs ; ia relation :

P, =g+ ’§}£,+£,,

montre qu'une parenté plus ou moins étroite entre les producteurs,
les compétiteurs oun bien les deux catégories, rend ie processus plus
complexe en raison des exigences devenues plus proches a cause de
cette parenté. Cet aspect existe certainement dans les parcelles pures
de fagon plus marquée que dans les mélanges. L'étude de telles rela-
tions, bien que d'une trés grande importance, n'est pas prévue dans
I'esprit de cetie étude, mais mériterait d’étre examinée,

d. —— Les probiemes d’échantillonnage et la compétition :

Des ¢tudes stochastiques établies par B. Matern (1947-1960)
sur les conséquences de la distribution des plantes dans Pespace et
I'importance des effets de la compétition dans les problémes d’échan-
tillonnage en rappoit avec la forme et les dinensions des parcelles
on retient que :

e S S R R SN RS e e P S RS A
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— La corrélation entre plantes voisines est une fonction meno-
tone décroissante quand la distance entre plantes croit.

— La rorrélation entre plantes trés voisines est rendue négative
par les effets de la compétition.

Matern envisage uniquement 13, de toute évidence, e cas de
la concurrence stricte. On ne saurait d'autre pari généraliser ces é-
sultats a tous les caractéres.

La compétition rend les unités d'échantillonnage d’autant plus
biaisées qu'elle est intense. Lorsque Punité d’échantilonnage est un
traitement comprenant plusicurs individus, on distingue deux types
d'effets dus a la compétition

~ Ceux de la compétition a Pintérieur de chaque unité.

Ceun de la compétition entre les unités,




F. Yates et I. Zacopanay (1935), puis W.T. Federer (1955)
ont mis l'accent sur [Paccroissement de¢ la variance a Vintérieur
de chaque unité, ce qui rend les coniposantes génétiques de la variance
difficiles & estimer avec précision dans certains essais. Ce cas corres-
pond, lorsque 'unité d’échantillonnage est une « parcelle pure», a
ce que nous avons appelé compéiition intragénotypique. Trois mé-
thodes ont permis cependant d’estimer 'intensité de cette compéti-
tion d’un type particulier.

“

a. L'étude du coefficient de variation du poids des plantes i
plusieurs densités et son evolution dans le temps, tel que 1'a réalisé
T. Kira et coll. (1953).

b. L’étude de la distriburion des fréquences des poids individuels
dont les paraméties changent lorsque la compctition s'intensifie avec
le temps, Koyama et K’ra (1956).

¢. L'étude des corrélationsentre le poids de la plante productrice
et celui de ses voisins, Kira et coll. (1953).

En ce qui concerne la compétition entre unités d'échantillonnage,
elle se manifeste surtout par des «eifets de bordure » auxquels il
faut adjoindre ceux ol dans une unité experimentale isolée, les plantes
situées pres de la périphérie sont avantagées. H.K. Hayes et coll
(1955) ont mis 'accent sur cet aspect qui rend de ce fait I'unité expéri-
mentale hétérogéne et P'échantillonnage biaisé par une perte d'infor-
mation. Des auteurs comme H. Fairficld Smith (1938), B. Matern
(1960). V.J. Shrikhande (1957) et J.A. Nelder (1962) ont ¢tudié les
formes et ies dimensions des unités expérimentales et fait de nom-
breuses remarques a propos de cette perte d'information.

C. LES METHODES D'ETUDE ET LA RECHERCHE
DES PARAMETRES

1. LES METHODES D'ETUDE

La recherche de caractéristiques décrivant e comportement d'une
tructure génotypique en concurrence néegssite done, comme il a éte
414 annoncé, e choix d’'un modéle d'étude. i'examen de ce compor-
‘meni, compte tenu des contraintes imposées a upe telle structure
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génotypigue par son environnement effectif peut &tre approché de

deux maniéres :

a — L’émde globale :

La réponse est une description du phénomeéne pour I'ensemble
d'un groupe d’individus. Cette étude peut étre réalisée a I'aide d'un
dénombrement portant sur le nombre de survivants ou bien a laide
de la variation de P'effectif de la population dans le temps ; ainsi dans

le cas d’'unc population comprenani deux sous-papu.luuons Ne N
distinctes, on peut eludier 1'&xpress:0n :

dN

at
Cest ainsi que de tels modeles ont déja été éiudiés et discutés par de
nombreux auteurs comme Ching Long Chiang (1954), L. Ney-
marn (1956), M.S. Bartlett (.937 - 1960), V.D. Barneit (1962) et
récemment par D.G. Chap:aan (1967). De telles méthodes ont pu étre
appliquées avec succés & P'approche des problémes de compétition
rencontrés généralement chez des populations animales de laboratoire
comme par exemple celles gui sont composées a la fois de Tribolium

= K . F (N, N}

castapeum et T. confusum. On a pu ainsi obtenir des résultats satisfai~

sants relatls aux effets de la concurrence dans des conditions bzen
dénnies.

Une telle méthode giobale demeure difficile 4 appliquer 2 I'étude
des populations végétales composées car nous ne connsissons pas
d’especes susceptibles de satisfaire & des conditions telles que la courte
durée du cycle, la tolérance aux fluctuations bmclomamleglques an-
nuelles et saisonnigres, I'existence d'un marqueur génétique conve-
nable, la connaissance approfondie des caractéristiques eic...

b. — L’étude analytique :

It n'y 2 pas une réponse unique, mais de nombreuses 1éponses
ayant chacune irait 4 une caractéristique particuliére de 'individu, ou
bien de I'individu moyen, lorsqu’il est impossible d'effectuer une étude
globale ayant une signification biclogique satisfaisante. Chaque carac-
tére peut &tre dans un premier temps considéré conune une unité bio-
logique et sa réponse & une contrainte environnementale, gqu'elle soit
de pature physique ou biclogique, ¢st soumise & une étude biomé-
trique particuliere. On peut ainsi chercher des paramatres pour illus-
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Nous avons fait figurer au tableau J1 les coefficients de variation
2 ces caraciéres établis pour l'ensemble des traitements (cellules de
compétition et pures) 4 partir des analyses du Tableau L. On peut noter
i gamrae appréciavle de variabilité {indiguée ici dans un ordre crois-
ml‘r qui affecte les différents caractéres dans une méme exrériciice,
{ dont nous reparlerons plus loin lorsguie nous mouirerons 3a ten-
danice & étre positivement liés & Pimportance des ééformations subies
par les caractéres.

TABLEAU Ui

Moyennes en parcelle pure pour U'expérience § (Lusignan 1965}

Caractéres e LE T T M ﬁfg C.
Nbre ds Teullles . (121 148 101 133 | 047 ; 008
Hawew fem) 194 32 288 343 132 008
Matire siche (5) . L3830 1,163 0,746 1,076 0,071! 0,15
Nbre de tigss 130 42 20 133 1025 019
Nbre de tiges foriferes |22 (21 16 (15 1018 | 026
Nore diinvorescnces | B6 | 575 182 492 | 05T 030
Nbre de ;5;545;:;}%;}5 TR L ee7 | 265 0748 L 08s L 036

i1 faut par ailleurs noter que dans la parcelle pure existe, du fait

de la diversité des formules {ou peui-éire de leur similitude) & linte-
rienr de chague structure, une compéition intragénotypique qu'il est
rapossible  d’étudier d'aprés ces chifltes et dont nous reprendrons
Pexamen plus loin,

b, ~- Importance et nature des modifications phizotypigues :

Les résultats relatifs & Uenscmble des caractéres éludids et qui
iust ent la variation ;"fhénex.vpiquc moven ¢ subie par une straciure
v nivean de chacun des caractdres sous etfet d'un compétiteur 1us-
Gié dans une méme collule de compétition sont exirémement nom-
a1k, Nous avons choisi de fes prisenter sous une » forme condansse,
ajg pratique, a Paide de fa « ﬁ'zf::.g;‘nrf.mc:..n mlastique W"‘é&"f‘»‘i’ n, déia
‘Pé"xduiic dang ia nfer:';ii,r... partie. f:* résultats figurent au Ta hueau

&

at les effets significatifs y sont indiques.
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On peut ainsi remarquer, a propos de I’analyse de I’ensemble des
caractéres et a I'aide du Tableau T que :

— Tous les caractéres observés accusent des modifications
plastiques dont certaines sont hautement significatives.

-— Pour un génotype donné, les caractéres ne sont pas
obiigatoirement modifiés avec la méme intensité.

— La comparaison avec les ceefficients de variation ex-
posés au Tableau 1l montre que ce sont pratiquement les caractéres
ayant la plus grande variabilité qui montrent les modifications plas-
tiques relatives les plus importantes.

— Par référence au génotype en compétition avec lui-
méme (parcelle pure), la présence d'un compétiteur peut étre avan-
tageuse, désavantageuse ou sans effet appréciable ; on a ainsi toutes
les intéractions biologiques possibles entre génotypes.

— Les modifications plastiques des différents caractéres
et pour chacun des génotypes présentent entre elles des re’ations trés
importantes. Le Tableau IV indique les ceefficients de corrélation
linéaire des caractéres observés 2 un méme stade, ce qui laisse sup-
poser que la nature des interactions biologiques entre génotypes ne
doit pas étre le fait du hasard mais répond & une structuration de
ces caraciéres dans I'individ:, en rapport sans doute avec sa nature
génotypique. Les effets entre génotypes modifieraient, dans le cas
d’une relation étroite entre les caractéres, 'ensemble de la moi phologie
dans le méme sens. Nous avons obtenu dans Pexpérience 11 quelques
résuitats sur ce méme aspect ; ils seront exposés plus loin.

TABLEAU IV

Coefficients de correlation des moyennes observées pour lensemble
des traitements

‘ - Matiére | | Tiges Inflo-

i;Hauteur{ seche | T18®S | goriféres | rescence

i Bk h) CONESIST LT TR A | AT | 088074 (0510

Mo e T e 008 008 | 0,960
L -

0,765 0,687

Ner-hre total de tiges V i e

e el e

Nor “re total de tiges
 vriféres

b e

Infi: - 2scences

(S 1005 = 0,490 )




2. ETUDE PARTICULIERE DE QUELQUES CARACTERES

Nous présenterons ici pour quelques caractéres les effets les plus
intéressants de cette étude, obtenus soit dans P'expérience I, soit dans
I’expérience II.

a. — Etude approfondie du nombre d’inflorescences :

a — Les données expérimentales et leur analyse.

L’idée de présenter une étude de ce caractére 2 titre d’exemple
pour I'expérience I est due au fait que :

— Les effets entre génotypes en association sont & I'image de la plu-
part des autres caractéres de cet essai.

— Ce caractére semble étre celui qui a, durant la premiére année,
I’avantage d’étre, ne serait-ce que sur le plan théorique, un stade ca-
ractéristique 2 la fois de I'aboutissement de la phase végétative et du
début de la phase de reproduction.

En raison de la relation importante entre variances et moyennes
pour les différents traitements, la transformation log,, {(x + 1) du nom-

bre d'inflorescences par plante a été efficace pour rendre les variances
comparables (Critére de Barlett : 42, ,, = 10,71}

Les données transformées, soumises 3 une ¢omparaison  des
moyennes dans une analyse de variances (Tableau IT) montrent des
différences hautement significatives dans les performances moyennes :

— entre les génotypes (parcelles pures)
— entre les effets de différents compétiteurs sur chaque génotype.

Le graphique de la figure I schématise le classement selon un or-

dre décroissant des moyennes génotypiques des nombres d'inflores-
cences transformées.

La figure 2 présente les moyennes pour I'ensemble des situations-
Il 2 €té jugé plus intéressant de porter les performances moyennes de
chaque génotype, qu’il soit seul ou en cellule de compétition, sur un
graphique & part. Cela permet ainsi, par I'examen de chacun des gra-
phiques, de procéder aisément a la comparaison des effets des dif-
férents compétiteurs sur chaque producteur, la parcelle pure servant
de référence. La plus petite différence significative calculée pour un
ceefficient de sécurité de 95 7 est égale & 0,1719. On voit, selon ja
figure 2 que la confrontation de deux génctypes mis a priori en condi-
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tior: de concurrence, s’accompagne de modifications notables du carac-
& 1érc phénotypique. 1'importance et la nature de cette modification
i dencurent en rapport avec la structure compétitrice. Un « compéti-

A §  reur » doit €tre alors dans ce cas entendu dans un sens trés large, c'est
§ ¥ 2 dire un « voisin »,

Clos7raas)

S{0,7133)
M{0,6802)

H(0,3433)

’ “Figl L0G,, (nombre d¢'inflorescences + 1) DES
; GENOTYPES EN PARCELLE PURE DANS L'EXPERIENCE 1
(LUSIGNAN, 1965)

¢ H M s
c(0,8734) 1
#(0,6902) . Sgl&?,:n:;‘
! . g
Culo,s29a) Méxo,ézaw RS
Csio,5201) BEAE S(0.6166)

Cp(0,5031) Hs [6,4937) Mt (gs587) Sc(0,4662)
H (0,3433) Snlo,3603)

Hc{p.20828)
Hu(0,1958)

~

Fig2 NOMBRE D'INFLORESCENCES POUR CHAQUE BGEROTYPE
TRANSFORME: EN LOG, 4 {rombre d'inflorescences + 1)
-SYPERIENCE -I, LUSIGNAN 1965)

b — Aspects essentiels des effets entre génotypes mis en
association.

On peut statistiquement classer la modification plastique selon
tro situations principales possibles pour les compétiteurs pris deux
ad x
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¢ — Remargues.

Il s’agit 12 de guelgues cas particuliers relatifs au nombre d’in-
florescences et qui feront I'objet de comparaisons ultérieures. L’exa-
men du tableau III fournit de nombreux autres effets et les compa-
raisons peuvent étre ainsi réalisées pour les différents caractéres. On
s’est d’autre part limité, jusqu’ici, 2 présenter les effets sans faire d’hy-
pothéses sur les causes.

b. — Résultats récents sur les modifications plastiques :

Il s’agit de résultats acquis a J'aide des données de I'expérience 11
déji citée qui, vappelons-le, est réalisée selon le méme modéle que la
précédente mais avec huit structures génotypiques (A, B, C, E, F, H,
M, §), installée I'année suivante (1966) 2 un emplacement différent.

:
¥
£
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Dans cette expérience I, if a été tenu compte des résultats déja
acquis en 1965 relatifs aux similitudes entre modifications de différents
caractéres, et C’est pourquoi il n'a été observé, en raison du nombre
extrémement élevé des individus a prélever, que quatre caractéres.

a — Les effets dépressifs.

On a observé également dans cette expérience des désavantages
réciproques ou unilatéraux. Quelques uns sont portés sur le Tableau
V ol les effets significatifs sont indiqués. Ce sont les situations oil Ia
modification plastique affecte désavantageusement tous les caractéres
a la fois. On y retrouve ceux rencontrés (C, S, M), ainsi que les effets
dépressifs de B et F sur M et de B et C sur A.

TABLEAU Va

Modifications plastiques relatives (Lusignan, 1966)

e i

Caractéres observés C, Se S Ce | My | M, :;b i A
Pl © | =
Hauteur -0,12 | 0,13 | 0,06 | -0,15 | -0,16 | 0,14- | 0,14 } 0,14
h-{:liérc séche ‘ -0,18 | -0,36 | -0,30 | -0,36 | :0;; -0,40 | -0,36 l 0,33
I:(;n;bre de tiges -0,16 | 0,18 1 -0,19 | -0,10 :-0,28 -0,26 | -0,07 5_—0,06
Ir;éresocnccs -0,32 ;; 0,50 | 0,48 | 0,58 | 0,54 ;0,60 | 0,57
ol i s Sad ! a

b — Les effets améliorants.

Dans cette seconde expérience, des avantages réciproques acquis
au :iveau des modifications plastiques ont été observés particuliére-
men: pour le nombre d’inflorescences et, en second lieu, pour la ma-
tiere séche entre F et H. On a observé également que la présence de S
est " inéfique pour F et H et celd se traduit de la méme fagon pour
tou: 'ss caractéres sans que l'inverse soit vrai.

A el i M AT ..,;-a-—-—'
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TABLEAU Vb

Caractéres observés H, F, H, F,
Hauteur i O,f;)—l 0,00 _—0,06 ——{—0,01
Matiére séche | +0,03 ;:_0,27 +0,10 | 40,21
Nombre de ﬁg;‘s“"‘““'m”“””! -i-O,GI:; +0,16 | +0,10 | +0,02

Nombre d’'inflorescences

| 4023 . +o,2o§ +0,60 | +0,50

¢ — L'indifférence.

On a rencontré également dans cette expérience des cas ou I'as-
sociation n’entraine aucun effet de modification plastiquc remarquable
sur I'un des deux compétiteurs. Ainsi les cas de C en présence de A, D
de E en présence de A, ol les modifications sont négligeables pour la
totalité des caractéres comme on peut le voir d’aprés 'es chiffres sui-
vants. On a observé également la méme absence de modifications im-
portantes pour F en présence de B et en présence de E, mais on remar-
quera que cela varie dans une certaine mesure, avec les caractéres

observés.
TABLEAU V¢
Caractéres observés 55 ’ E, “:‘,, Wﬂ__l-‘,m
Iilautcur —-0,07“ —0,04 | —0,05 | —0,01
Matiére séche 1001 | +0,01 | —0,15 | —0,08
Nombre de tiges —0,00 —0,0—6 —0,14— —0,11
Nombre d’inflorescences | +0,02* —0,07 | —0,02 | —0,02
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La réciproque n’est vraie ni pour A en présence de C (Tableau V)
ni pour les autres situations.

M, qui a‘p_résenté peu de modifications remarquables dans ’ex-
périence I est ici cignificativement Jéprimé par S, par H et par B pour
ensemble des quatre caractéres.

d — Remarques sur 'importance de ces résultats récents.

On ne saurait exposer ici la somme considérable de résultats ac-
quis dans cette expérience II sans nuire 4 la clarté de ce texte. Mais
on dégage aisément de ce que nous avons choisi d’en citer, qu'il existe
une similitude frappante entre les deux expériences I et 1I pour I'im-
portance et la nature des modifications phénotypiques moyennes des
structures. En comparant avec le Tab':au [T, on peut rappeler les
principaux aspects :

— La plupart des caractéres observés accusent des modifications

trés importantes.

— La plupart des cas d’effets déja observés se retrouvent dans

la seconde expérience.

_ L’intensité de cette modification semble également affecter

d’une maniére spécifique les différer s caractéres observés.

On doit toutefois noter quelgues différences minimes entre les
deux expériences, aussi bien dans la nature des effets que dans leur
intensité, Ces différences pourraient dans une large mesure metire en
cause linfluence du milieu environnemental physique et ses nombreuses
composantes dont, en particulier, les conditions bioclimatologiques
diversifiées d’une année a I'autre, 'emplacemeni et la nature du terrain,

les dates d’installation, etc...

3, CONCLUSIONS GFNERALES
SUR LES MODIFICATIONS MOYENNES DES CARACTERES
DANS LES ASSOCIATIONS

Comme on peut le remarquer, I'étude analytique du comporte-
me:* des structures génotypiques mises a priori en CONCUrrence, a
l'aic > des réponses moyennes de caractéres quantitatifs mesurables,
ne < -mble pas constituer & premiére vue unc source d’information suf-
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fisante pour approcher le fondement biologique de ce qui se pas:’
dans de telles « cellules de compétition ».

La compétition, telle que nous avons essayé de la définir class, -
quement, dans notre premiére partie n’explique pas les cas de trés nom
breuses associations de structures et particuligrement celles oii les
caractéres sont affectés par des « effets dépressifs réciprogues ». En
effet, la similitude des besoins ne permet pas de dire, par exemple dans
le cas de C et S, pourquoi chacune des deux structures a, pour n'im-
porte quel caractére, une performance moyenne supérieure quand elle
est en compétition avec elle-méme (cellule pure), & celle qu’etle montre
en présence de I'autre.

Il demeure cependant acquis, dans la similitude entre différentes
expériences, que le comportement des structures génotypiques dans
les associations n'est pas, pour de trés nombrevses situations, un fait
du seul hasard, mais semble impliquer une certaine base biologique
stable, caractéristique des structures en cause, et qui définirait ainsi

, dans les conditions données les modalités de cr comportement.

Nous savons donc qu’il existe des effets nettement marqués entre
les génotypes en association. Mais de nombreux problémes restent
posés. Il devient alors souhaitable de rechercher certaines informa-
tions complémentaires de nature a4 améliorer co que nous savons des
caracteres utilisés. On peut ainsi étudier certaines caractéristiques des
structures en association et dont, par exemple :

— La fidélité du caractére observé
(tous les caractéres n’expriment pas 'effet attendu).

— La sensibilité du caractére
(les caractéres peuvent étre de sensibilité inégale a I'effet de
P’association.)

— La distribution du caractére dans les difiérentes populations
en association.

— Les relations entre les différents caractéres au niveau de I'in-
dividu.

Quelques réflexions a propos de certains de ces points seront ex-
posées au paragraphe suivant.

11 serait sans doute intéressant, lorsqu’un tel comportement est
considéré dans son aspect dynamique, de caractiriser en outre ['évy-
lution de tels effets dans le temps, car on peut penser qu'«il y a vrai-
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semblablement & chaque phase critique du développement une qualité
importante qui permet & une catégorie de zénotypes de dominer les
gutres », mais c'est 14 une opération trés délicate.

En définitive, il reste non moins vrai que certains résultats ob-
serv(s dans nos expériences et spécialement les « effets dépressifs réci-
proques » doivent étre considérés avec une attention toute particuliére
en raison, entre autre, de leur originalité. N.W. Simmonds (1962)
conclut ainsi aprés une revue remarquable de la question : «.... la
conclusion générale qui apparait est que les performances moyennes
des mélanges sont souvent égales aux moyennes des composants, mais
elles leur sont quelquefois supéricures ¢t dans certains cas, elles excé-
dent celles du composant le plus fort ; elles sont rarement inférieures
d la moyenne des composants ».

Deux soiies d'=ffets entre génotypes en association ont donc fi-
nalement retenu notre attention, bien que le second n’ait pas éié jus-
qu'ici nettement confirmé et traité avec détail ; ce sont :

— les « effets dépressifs réciproques » entre C et S.
— les «effets bénéfiques réciproques » entre F et H.

Nous avons recherché pour ces structures certaines des informa-
tions complémentaires énumérées plus haut dans ce paragraphe et
nous avons également testé la stabilité des réponses de ces deux types
d’association : tout cela sera développé & propos dans la suite de ce
texte.

C. INDICATIONS SUR QUELQUES CARACTERISTIQUES
INDIVIDUELLES DANS LES ASSOCIATIONS

La « modification plastique relative » a montré trés clairement
Pimportance considérable des effets enregistrés sur les moyennes de
cert:ins caractéres quantitatifs des structures utilizées. Parce qu’elle
ne ot en considération dans I'étude des différents caractéres que les
seul's moyennes des populations, elle demeure relativement incom-
plér- 2t la connaissance du comportement individuel reste donc d’une
imp tance de premier ordre.

n rencontre dans les études d’association de génotypes végé-
taur ‘rés peu d’étudss au niveau de Pindividu,
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Une des raisons majeures ,ui justifizraient une telle carence.
semble étre sur le plan méthodologique, que des individus situés dans
un peuplement ol existent certaines contraintes ne sont pas indépen-
dants et la relation qui peut les caractériser est dans la plupart des
cas impossiblc a estimer.

Par ailleurs et sur un plan purement agronomique, I'individu
isolé ne présente dans la plupart des espéces qu'un intérét trés limité,
le systtme de production étant I'ensemble du peuplement.

Cependant, il reste toujours possible, moyennant ces limitations
d’enrichir dans cette Stude, la descriprion de chacune des populations
utilisées par examen de sa diversité morphologique dans les condi-
tions expérimentales données et cela a aide :

— des distributions des principaux caractéres étudiés pour cha-
cune,

~— de la structuration morphologique individuelle

— des conséguences de l'effet de I'association a la fois sur les
distributions des caractéres et leur structuraiion morphologique.

Ces divers aspects seront illustrés a I'aide des observations indi-
viduelles recueillies dans Jes celiules C et S et leur association.

1. RAPPORTS ENTRE LA DIVERSITE MORPHOLOGIQUE,
LES CARACTERES ET L'EFFET DE L' ASSOCIATION

8. — Problémes posés par I’hétérogéneité phénotypique :

On rencontre dans la plupart des populations utilisées en parcelle-
une variabilité souvent trés grande. Il en est de méme des structures
que nous avons observées ; comme il a été déja souligné, ce sont des
populations distinctes caractérisées par leur origine et présentant
chacune une gamme parfois trés étendue de types morphologiques
variés (port, taille, vigueur, etc...). Cette variabilité, qui se traduit par
une diversité phénotypique est sans doute en rapport avec :

— les « différences génétiques » proprement dites a I'intérieur de
chaque structure.

= les différences dites « accidentelles », & caractére parfois im-
prévisible, imputables & divers éléments du milieu environnemental




physique (niches individuelles, divers gradients du sol, de I’exposi-
tion. etc...).

Dans le cas des essais du type de ceux que nous avons réalisés et
ol la tentative d’unifcrmisation des conditions d'installation des dif-
férentes cellules de compétition (y compris par le calibrage des grai-
nes). semble avoir abouti & minimiser de maniére satisfaisante toute
source d’hétérogénéité incontrdlable d’origine environnementale, on
peut estimer qu’une bonne part de cette diversité phénotypique serait
ainsi due & ces « différences génétigues ». Ces différences ne pourraient
étre considérées dans ces conditions comme celles des potentialités ini-
tiales introduites dans l'essai. Il s'agirait plutot, au niveau de Piudi-
vidu en place dans le peuplemert d’un effet combiné

— de sa potentialité génét jue proprement dite
— des différents « effets de présence » auxquels il se trouve sou-
mis.

Nous avons présenté dans la premiére partie les principaux tra-
vaux accomplis dans I'étude de la variance génotypique a partir de la
décomposition de la variance phénotypiquz lorsqu'il sagit d’associa-
tion de génotypes. Nous avons pu constater aisément combien I'inter-
prétation de cette décomposition dépend étroitement de la nature que
I'on attribue aux facteurs qui conditionnent la réponse d'un individu
dans une telle association. On sait généralement que les conséquences
de tels effets sur 'homogénéité d’un peuplement varient selon la nature
du caractére considéré,

De nombreux résultats obtenus dans des domaines divers ont
montré par exemple qu'un caractere comme la hauteur a tendance a
rester relativement homogéne pour I'er:semble du peuplement, alors
qu'un autre caractére du méme peuplement, le nombre de tiges par
exemple, peut présenter dans les mémes conditions une hétérogénéité

considérable.

Dans le cas de la hauteur, il semble qu'il y ait généralement un
« ajustement » des diverses hauteurs individuelles ; tous les individus
son! 1u méme niveau, mais pour certains, il s’agit d’étiolement, aspect
qui = de Pimportance quant a I'évolution de ce peuplement.

)n peut rappeler 4 ce propos I'expression de Pespérance mathé-
mat: ue de la modification d'un caractére du rendement dans un peu-

Sl b s
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plement ot ont lieu de tels effets d’association et lorsqu’on considérc
les hypothéses de T. Yamada :

EAv) = K . p o, .o¥

qui a été développée dans notre premidre partie. On voit bien gqu’une
telle modification dépend de la variabilité des diflérentes catégories
de caractéres envisagées dans ces considérations théoriques, qu'ils
soient :

— du type A, c'est & dire agressifs,
— du type V, c’est a dire sensibles a I’effet de P'association.

En fait, ces deux catégeries ne sont pas indépendantes lorsque p,
coefficient de corrélation entre les deux catégories est différent de zéro.
Ceci, et nous en reparlerons plus loin, rend I'étude de la diversité phé-
notypique d’un peuplement, trés déucate.

En rapport avec les lois de !a compétition, on peut penser qu'une
hornogénéité génétique dans un peuplement accroit I'uniformité des
besoins et intensifie de ce fait les contraintes. Y. Demarlv et coll.
(1964) ont pu cependant mentrer que I"’homogénéité pour la vigueur
en peuplement dense, peut jouer dans un sens favorable (coopération)
au stade jeune, mais avoir un effer dépressif par la suite.

On sait également que Pintroduction artificielle d’une grande
variance génotypique par le mélange de deux hybrides phénotypique-
ment homogenes, a maintenu le rendement global du mélange égal 2
celui du composant le plus productif, (Y. Demarly et coll. (1964)).
Ces résultats sont & rapprocher de ceux commentés par R.W. Al-
lard (1961) et S. Simmonds (1962).

Un point acquis est donc que la diversité morphologique cons-
tatée dans les associations st vraisemblablement en grand rapport
avec la diversité¢ génétique de ce peuplement, mais ce rappert reste
encore, A I'heure actuelle, difficile 4 défair.

Cetic hétérogénéité phénotypique prend ume importance toute
particuliére lorsqu’on envisage I'étude de I'individu prélevé dans une
association a I'aide d’un nombre élevé de ses caractires morpholo-
giques. En effet, on ignore a priori si les caractdres étudiés suivent les
mémes lois de variation et répondent de la méme facon a '« effet de
présence ».

B - 3 e = 5
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Nous avons pu relever dans cet ordre d'idée un premier point.
A Paide des coefficients de variation (Expérience I, tableau II), nous
zvops pu distinguer toute une gamme de variabilité, ainsi :

.

— Hauteur : 0,08
—— Matiére séche : 0,15
— Nombre de tiges : 0,19

— Nombre d’inflorescences : 0,30

Ces résultats se trouvent par ailleurs comparables 2 ceux que
nous avons rencontrés dans les données de I'expérience 11 ; cesi cons-
titue une raison sérieuse pour perser qu'il existe, dans les conditions
de notre expérimentation tout au moins, une variabilité, caractéris-
tique de chacun des caractéres et en rapport sans doute avec sa nature,
aspect qui sera repris et considéré par la suite. Compte tenu de tout

cela, il a €t€ jugé intéressant de décrire dans un premier temps chaque
caractére séparément.

b. — Distributions des différents caractéres dans les structures C et S :

L’allure générale des distributions des caractéres étudiés est re-
présentée A P'aide des graphiques de la figure 3 (structure C) et de la
figure 4 (structure S). Ce sont des graphiques établis, rappelons-le, a
partir des échantillons de taille N = 40 prélevés dans chaque situa-
tion (Expérience I ; blocs réunis).

Pour faciliter les comparaisons, nous avons superposé & chaque
fois les deux situations possibles pour un caractére d’une structure
donnée, ainsi par exemple, figure 3-a, la hauteur de C en parcelle pure
et la hauteur de C en présence de S.

Ea parcelle pure, qu'il s’agisse de C (fig. 3) ou de S (fig. 4}, un des
aspects les plus intéressants qui ressort de I'examen de ces deux figures
est que tous les caractéres ne présentent pas a priori la méme allure de:
distribution mais paraissent former deux greupes différents : la hau-
teur ¢t tous les autres caractéres. On remarque surtout les points

_suivanis ;

— une « surdispersion » pour le nombre de tiges, le poids de ma-
titre siche et le nombre d'inflorescences (fig. 3 et 4-b-¢c-d).

—- une distribution moins dispersée pour la hauteur (fig. 3 et
der,

— une asymétrie trés forte dans certains cas, (b-c-d), moins nette
pc it la hauteur.
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Dispersion et asymétrie semblent par ailleurs plus accusées pour
C que pour S. Nous verrons plus loin i'importance biclogique et sta-
tistique de ces deux caractéristiques.

Sur le plan purement descriptif de la diversité morphologique
des structures C et S on peut finalement, toujours relativement aux
conditions données, penser qu'il existerait ainsi en parcelle pure une
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Fig. 3 : Structure Génotypique ¢« C »

Distributions de quelques caractéres de « C », Expérience I pour N = 40
individus en champ :

en parcelle pure
en présence de In structure « S »
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Fig. 4 : Structure Génotypique « S »

Distributions de quelques caractéres de « S », Expérience I pour N =
individus en champ :
— ———— ¢n parcel'e pure

A en présence de la structure « C »

létérogénéité phénotypique plus ou moins marquée selon le caractére

considéré comme critére, soit, en explicitant :
— les différences de hauteur sont peu marquées.

— il existe un certain nombre d’individus nettement plus forts
beaucoup de tiges, beaucoup d’in-

¢1i¢ la moyenne du peuplement :
! irescences et un poids de matiére séche élevé (d'une fagon moins

cusée).
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On est ainsi amené & conclure que daus une parcelle pure (cas de
compétition «intra-génotypique »), il exisie une « contrainte biolo-
gique » correspondant vraisemblablement ici & une stricte concurrence
pour les richesses de I'environnement (similitude des besoins) et o1 les
individus « forts » induiraient des modifications plastiques désavan-
tageuses sur le reste du peuplement, entrainant ainsi 'asymétrie et la
dispersion observées,

Mais on serait bien embarrassé de dire, tout au moins dans le
cas présent, si cette hétérogénéité est le résultat direct des différences
initiales entre les potentialités génétiques individuelles ou si des avan-
tages au niveau des niches individuelles ont joué beaucoup plus dés
le départ !

c¢. — Effets de P’sssociation sur la distribution des caractéres :

Qu’il s’agisse de C en présence de S (fig. 3) ou de S en présence
de C (fig. 4), on retrouve pratiquement les mémes comportements,
spécifiques d’une part de la hauteur et d’autre part des autres carac-
teres, que précédemment. On note cependant les points suivants, trés
importants : les distributions du nombre de tiges (surtout pour S en
présence de C, Fig. 4-b), du nombre d’inflorescences et dans une moin-
dre mesure du poids de matiére séche :

— présentent ici encore une asymétrie de méme orientation.

—— mais, aspect trés important, accusent une « dispersicn » net-
tement plus réduite gu’en parcelle pure.

Dans le cas précis que nous avons choisi ici, 'association C et S,
I'effet d’une « contrainte intergénotypique » soit sur C, soit sur S, sem-
ble donc se traduire, outre cette asymétric sur laquelle nous revien-
drons, par une ~éduction frappante de la diversité morphologique de la
structure productrice.

Il est nécessaire de rappeler ici que les individus C ou S, qu'ils
soient en cellule pure ou en cellule de compétition, appartiennent a
lorigine a2 un méme lot de graines, d’oil ils ont été tirés au hasard.
D'autre part, il n’a pas été observé durant la premiére année de cette
expérience en champ, une élimination spécifique d’une structure don-
née (Homogénéité des peuplements testée a I'aide du 22).

Sur le plan purement descriptif, tout cela semble donc indiquer
clairement que, sans éliminer brutalement les individus « forts » ren-
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contrés en parcelle pure, cet effet de « contrainte » d’une structure
sur une autre, en réduisant considérablement la diversité, se serait
surtout manifesté au niveau de I'expression phénotypique des diffé-
rentes potentialités de ce matériel, aboutissant a :

— des effets peu accusés sur Ia hauteur et sa variabilité

— une inhibition trés importante de la production de tiges, d'in-
florescences et de matiere séche, rendant ainsi le peuplement
phénotypiquement homogéne par I'abser.ce d’individus «forts».

Cette seconde forme de « contrainte biologique », disons « .nter-
génotypique », qui se manifeste de maniére réciproque entre les deux
structures concurrentes ne peut étre, comme on peut s'en rendre
compte, interprétée de maniére satisfaisante par la seule hypothése
d’une simple concurrence, comme dans le cas précédent.

d. — Importance biologique de I'étude de Ia diversité morpho-
logique dans les associations :

Nous avons trouvé intéressant de souligner quelques aspects bio-
logiques importants qui ressortent de I'étude des distributions et, bien
que certains ne soient pas vérifiés, des problémes se sont posés.

a — La diversité morphologique et la nature de la « con-
trainte ».

11 est difficile de connaitre de fagon précise dans le cas de tels
peuplements, la part imputable aux différences entre les potentialités
génétiques introduites au départ.

Nous avons vu que '« effet de contrainte » sur I'individu, lors-
qu'il est ainsi évalué d’aprés la diversité morphologique du peuple-
ment, apparait sous deux formes dont les conséquences sur la diver-
sité. semblent différentes :

— « Contrainte intra-génotypique », cas de la structure en par-
celle pure, ol les individus « forts » sont supposés contribuer a ac-
croitre cette variabilité phénotypique.

— « Contrainte inter-génotypique », ou le peuplement est rendu
p! ‘notypiquement plus homogéne.

On peut concevoir & la limite, dans le cas d'un peuplement réalisé
3 "aide d’'une méme structure génotypique, mais trés hétérogéne de
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constitution, que les deux types de « contrainte » ex’stent et se recou-
vrent dans ce peuplement.

Seuls les résultats relatifs & la « contrainte intra-génotypique »,
cas des cellules pures, semblent devoir se rapprocher des décompoti-
tions classiques de la variance phénotypique en condition de compe-
tition, ainsi celles de K.I. Sakai (1955) et (1966) ou I'on remarque
que :

vV P =¥ G + VC + VE
La variance phénoiypique augmente en compétition.

On peut espérer, sans toutefois pouvoir le vérifier ici que la « con-
trainte intra-génotypique », qui correspondrait alors & une stricte
concurrence & I'intérieur de la parcelle pure accroit, par ces individus
« forts », la variabilité a partir des différences initiales.

Les cas de « contrainte intergénotypique », qui doivent étre en
fait considérés comme des cas particuliers, ainsi celui des structures
C et S par exemple, ne semblent pas concorder avec les décompo-
sitions classiques. Les distributions des figures 3 et 4 (b-c-d) montrent
clairement la restriction de la variabilité phénotypique.

Tout semble indiquer pour les cas analogues a ce dernier, qu'il
ne s'agirait pas 12 d’un probléme de simple concurrence ou d’uniformité
de besoins, mais plutot d’un cas d’interaction complexe entre structures,
pouvant comprendre a la fois :

-— des cas d'interaction entre sous-populations en association.

— vraisemblablement en plus, une concurrence a l'intérieur des
sous-populations.

Une meilleure connaissance de la nature de la contrainte, de ses
rapports avec les potentialités génétiques initiales et de la diversité
morphologique conséquente correspond vraisemblablement a la consi-

dération de I'aspect dynamique du phénoméne, c'est & dire en intro-

duisant le facteur temps de maniére A caractériser de nombreux stades
successifs et divers.

Ce sont 13 des problémes trés intéressants mais qui restent limités
actuellement 2 des études trds partielles et insuffisantes, surtout pour
des difficultés d’ordre expérimental.
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b — La nature de la « contrainte » et la tendance a I'agréga-
tion.

Nous avons vu que la diversité morphologique d'un peuplement
oil existe une contrainte due & un «effet de présence » varie avec le
caractére observé. Une maniére d’évaluer 'intensité de la contrainte au
niveau des individus pourrait éire réalisée a ['vide de :

— Vimportance de ia « dispersion » et sa modification

— [l'asymétrie et son importance.

Des cas d'obliquité dans les distributions de populations com-
posées ont étf déja rencontrés, notamment par P. Jacquard (1968)
dans un cas de compétition latérale pour la lumiére et également par
Koyama et Kira (1956). Ces derniers ont montré par ailleurs que
ies parametres des distributions des fréquences de poids individuels
changent avec Ie temps ; une population normale initialement homo-
géne acquiert une asymétrie dans la distribution qui et d’autant plus ac-
centuée que la densité est forte.

En raison de la taille réduite des échantillons observés, I"étude
des différentes caractéristiques statistigues de I'asymétrie nous offrent
peu d'intérét. Sur le plon pratique, nous avons enregistré une frés

forte relation entre les estimées des moyennes et des variances. La trans-

formation logarithmique a rendu ['utilisation de tests paramétriques
possibles, mais a tout de méme conservé une certaine tendance 2 la
elation.

Importance Biologique de la Contagion

Les caractéristiques observées, c'est a dire :
— La supériorité de la variance a la moyenne
— L’asymétrie trés prononceée

ont souvent considérées, comme étant propres aux distributions agre-
catives et particuliérement dans les cas de complage de plantes ou
“animaux et d’étude de leur répartition dans la nature, comme ['ont
wuligné Anscombe, F.J. (1949, 1950) ; Fischer, R.A., Corbett, A.S.
Williams, C.B. (1643), puis L. Nef (1967) ¢t bien d'autres..... ‘On
t par exemple que dans le cas d’une population dont les :ndux'lgus
nt répartis non au hasard, mais selon unc « loi biologique » b:ep
:erminée, la « présence d’un individu d'un groupe donné a un endroit
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accroft la probabilité d'en trouver un autre & ce méme endroir ». 11 en
résulte alors pour I'ensemble du groupe une contagion réelle, Feller,
W. (1943) et la distribution des éléments est du type agrégatif.

Mais on sait également que la réciproque n’est pas toujours vraie
car la forme de la distribution peut correspondre dans certains cas &
une « contagion apparente », ainsi le cas ou il ya a superposition de
deux lois mathématiques simples.

Des considérations analogues ont été formulées & propos de pro-
cessus sociaux en sciences humaines et notamment par H.A. Simon
(1955) et R. Boudon (1967).

Par analogie avec ces résultats, il y a ™ 1c ici tout 2 fait lieu de
se demander quelles seraient les causes qui peuvent influer sur la forme
des distributions des caractéres observés dans les peuplements soumis
aux « contraintes » que I'on sait, les potentialités génétiques diverses,
propres a chaque individu étant supposées initialement réparties au
hasard.

Hypothéses sur la Tendance i I'Agrégation
dans les Assocciations

L'znalogie nous améne alors & émetire I"hypothése que les deux
formes de « contrainte » rencontrées peuvent étre considérées comme
des « lois biologiques de groupe ». Elles peuvent alors étre formulées
de la maniére suivante :

~— !a présence d'un individu d'une vaieur phénotypique donnée
(« fort » par exemple) dans un peuplement accroit la probabilité d'y
trouver des individus de valeur phénotypique moins importante (cas
de contrainte intrrgénotypique du type C, forte asymétrie, étalement
vers la droite).

— la prisence d’un individu d’une valeur phénotypique donnée
{« faible » par excmple) dans un peuplement aceroit la probabilité d'y
trouver d’autres individus de méme valeur phénotypique (cas de con-
trainte intergénotypigue du type CS, asymétrie, étalement moins nets).

Fischer, R.A. et al. (1943) puis Bliss, C.1. ¢ Fischer. R. A. (1953)
ont montré que certaines distributions agrégatives, dont la binomiale
négaiive, tendent dans des conditions données vers une loi de Poisson.

s R e g o s
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Etant donnée la taille réduite de nos échantillons, on peut simple-
ment chercher a caractériser la contagion en testant 'écart des distri-
butions par rapport & la loi de Poisson (égalité entre variances et
moyennes) en considérant, comme le préconisent Bliss, C.I. et Fisher.
R.A. (1953); R.A. Fisher (1958) et J. Genermont (1968) pour chaque
situation (échantillon) observée, ia variable :

52
= (N=1) =

X
avec N = nombre d’invidus par échantillon
et (N-1) degrés de liberté.

Nous avons donc calculé les * pour les différents caractéres
des structures a la fois dans les parcelles pures et dans les associations.
Ce sont ceux qui figurent au Tableau VIII. Au seuil de probabilité de
0,05, la valeur limite du y* (39 degrés de liberté) est égale a 55,47.

De trés nombreuses valeurs du Tableau VI sont donc hautement
significatives et indiquent un net écart par rapport a la loi de Poisson,

3
[N_‘

TABLEAU VI
Canactres | ¢ | ¢ | s | s
i .. mﬂ 48,8 v ”3’1_.‘5”
Nombre de tiges 51.2 9.4 58,7 35,1
Matiere séche 1489 76,8 118,5 93.2
Nombre d’inflorescences 2522 93,2 140, 1 145.4

c'est a dire, dans I'interprétation hypothétique aue nous avons faite,
unc tendance trés marquée a la contagon.
On note cependant des différences, amsi :
— La hauteur se situe dans des hmites vraisemblables.
— Le nombre de tiges indique une tendance a la coniagion, mais
surtout en parcelle pure (contrainte imtergénotypique) pour
CetS.
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— La matiére séche et le nombre d’intlorescences accusent une
tendance a la contagion dans les deux cas de « contrainte » ; mais il
sembie, tout au moins pour C que cette tendance est plus accusée en
parcelle pure (« contrainte intragénotypique). Ce résultat est a rap-
procher de celui que nous avons observé pour C, soumis en parcelle
pure & différentes densités et qui sera décrit plus loin.

Ce test, bien qu'il soit sommaire, n’infirme pas ’hypothése for-
mulée et indique, tout au moins dans certains cas, une tendance a I’ agré-
gation beaucoup plus marquée que dans une loi de Poisson. Clest
12 une voie de recherche nouvelle car on pourrait, avec un matériel
et des observations appropriés, tenter des ajustements & des lois typi-
quement agrégatives dont les paramétres pourraient caractériser la
nature des « contraintes » et leur intensité, et cela dans le cas o on
arrive & mettre en évidence que la contagion est réelle.

Une fois de plus, on doit cependant noter que tout cela reste re-
latif au caractére observé, a sa nature et a sa sensibilité.

2. LA STRUCTURATION MORPHOLOGIQUE
ET L’EFFET DE L'ASSOCIATION

a. — Définitions :

Il a é1é examiné 4 I'aide de la notion de modification plastique re-
lative I'importance des déformations subies par les différents carac-
téres en prenant comme référence, la performance de la parcedle pure.

Nous avons également pu caractériser par la suite, a I'aide des
distributions de fréquences des différents caractéres observés, la com-
position morphologique de ces collections.

Cependant I'importance biologique des « contraintes » st des
« tendances a la contagion » observées ainsi restent relativement limi-
tées puisqu'il s’agit d'une analvse fragmentée, prenant chaque carac-
tére séparément.

Il est plus intéressant d'intégrer ['ensemble de ces caractéres dans
la recherche de la structuration merphologique de Iindividu, c'est a
dire, la reconstitution A partir de ces diverses informations partielles
de sa forme générale, autrement dit de I'espace qu'il occupe au mo-
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ment de la mesure, Cela complete ainsi 'étude de la diversité morpho-
logique.

Une {acon d’illustrer cette structuration morphologique est réa-
lisce a 'aide des corrélations entre les différents caractéres pour chaque
individu. Bien que cette méthode nécessite la présentation d’un nom-
bre élevé de données numériques, elle nous semble ici d’un apport
intéressant.

b. — Effet de i’association sur la structuration morphologique de S:

ie Tableau VII-a indique pour un effectif N = 45 plantes de la
structure S considéiée en parcelle pure, les corrélations des quatre
caractéres pris deux & deux, observés dans I'expérience 11 (Lusignan,
1966).

TABLEAU VIla

T ——e—

1

| }
\Inflores- Nombre| Matiére| Hautevr
cences | de tiges | séche

Inflorescences s 0,803 | 0914 | 0,629
(#3) (**J

0,825 @ 9,14}

Nombre de tiges .
g

Matiére séche

Hauteur

N = 45 plantes ; Tgugs = 0,296 (*) ; Towou = 0,382 (*%)

Les résultats de ce Tableau V1i-a complétent ceux obtenus dans
I' tude des distributions de ce méme matériel. En effet :

—— La hauteur est, a ce stade, pratiquement indépendante des
autres caractéres, saul dans une certaine mesure, de la ma-
tiere séche.

— Les autres caractéres présentent entre cux umne corrélation

considérablement élevée.
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Nous référant & V'aspect descriptif de I'étude de la diversité mor-
phologique, Fig. 4, on peut dire, non sans raison, que les individus
dits « forts » sont caractérisés a la fois par un nombre élevé d'inflo-
rescences, de tiges, et un poids important de matiére séche, Les indi-
vidus faibles sont également caractérisés par une relation similaire,
mais avec des caractéres de faible importance.

Le Tableau VII-b montre les corrélations calculées au niveau de
I’individu de la méme maniére mais cette fois-ci pour un effectif de
N = 45 plantes de la structure S en présence de C.

TABLEAU VIIb

T

Inflores- Nombre Matiére 1
‘ | = {Hauteur
| cences | de tiges | séche |

0,639 | 0,842

0,238

o 51 s dbbcmmleblea v il WG VT

Nombre de tiges b Mot O";ﬁ) O"tfl}
Matire she ||| 1 | 93%
B, e BN PR 7

N = 45 ; ro.os = 0,296 (*) ; 1,0, = 0,382 (**).

On retrouve pratiquement le méme (ype de relations que dans le
tableau précédent, mais ici, I'« effet de prisence » de C sur S semble
avoir pour résultat de rendre plus étroites les relations enire certains
caractéres, c¢'est ainsi que certaines corrélations deviennent significa-
tives, ainsi

— (Hauteur — Nombre de tiges)

-— (Hauteur — Matiére séche)

Un autre retour a I'étude des distributions de la figure 4 montre
que cette contrainte « inter-génotypique » entre les structures C et S,
qui a réduit la diversité morphologique, a conservé pratiquement entre
les caractéres le méme (ype de relations.
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c. — Intérét général de la structuration morphologique :

Du fait qu'il existe une correspondance satisfaisante entre les ca-
! ractéres au niveau de individu, les corrélations entre les moyennes

; des caracteres restent valables pour I'étude de la structuration morpho-
: logique et c'est ainsi que nous retrouvons les mémes types de relations
4 mais cette fois-ci entre les modifications plastiques relatives subies par

la structure S en présence des sept autres structures de I'zxpérience 11
(1966 — Lusignan), c’est a dire A, B, C, E, F, H, M. S comme [l'in-
dique le Tableau VII-c.

TABLEAU VIi¢

Inflores- Nombre Matiére |

| Cences ide tigesg séche {Hauteur
Inflorescences .'“; 0’:23) ‘08(52] T ('“2“6—
B bRt e e T pes
Vi O R AR S i
Hdllt;; s | | : = p:

N = 8 ;o5 = 0,666 (*) i1, = 0,798 (**).

0:01

On retrouve encore le méme comportement indépendant de la hau-
teur et les relations étroites déja observées entre les trois autres carac-
téres.

Ces résultats nous paraissent trés satisfaisants car ils montrent
l'intérét général de la notion de structuration morphologique.

Cependant, pour la structure C, il semble qu'il ¥ 4 une structura-

ticr morphologique différente de ce qui a é1é vu avec S. Les corrélations

‘ erre les modifications plastiques relatives subies par ia structure C
1 er orésence des sept autres structures A, B, E, F, H, M et S en « cel-
‘ lu' - de compétition », dans I'expérience Il {1966) ne montrent pas les
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mémes types de relations que ce qui a été vu avec S. Le Tableau VI,
indique clairement que :
— Je nombre de tiges est pratiquement indépendant des autrc
caractéres.

— la hauteur est fortement liée au poids de matiere séche et dans
une moindre mesure, au nombre d’inflorescences.

TABLEAU VIII

\Inflores- Nombre Matiére |
' IR Heuteur
| cences | detiges | séche |

Inflorescences . — 0,171 J 0’5222). 0.60!
SRR — PIEESSRN————— = Jo et

Nombre de tiges | . — 10191 0222

Matiére séche : yop e v O’E:-if)

S s f—

Hauteur 3 |

N =8 ;15 = 0,666 (%) ; Ty, = 0,798 (**%).

Ces résultats relatifs a la structure C sont confirmés par les don-
nées individuelles sur cette structure et on mentrera par la suite que
la densité semble avoir peu d’effet sur cette structuration morphologigue.

L'étude de la structuration morphologique est trés intéressante
car elle permet l'intégration des données fragmentaires obtenues. Une
hypothése intéressante et qui mérite & notre scns une attention toute
particuliere est que Pindividu d’une structure donnée pourrait étre
désigné par un « portrait-robor » a 1'image de sa structuration.

Cette image est d’autant plus vraisemblable que fa structuration
se trouve vérifiée dans différents milieux. Elie doit &tre également
vérifiée dans le temps ce qui pourrait éventuellement dégager nne
va!cur trés générale.

Si ’hypothése que la structuration morphologique des caractéres
observés est, dans le cas de notre maténel et des conditions expéri-
mentales décrites, un « agencement spatial » caractéristique de la struc-
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-2 généiique considérée, on scrait amené @ conclure tout au moins
‘ns les cas précis cités, que I'association et par voie de conséquence
. contrainte inter-génotypique ont i peu de choses prés, pour effet
gir sur le v volume » de cette structuration, mais ne semblent pas en

difier la forme.

D. INFLVSNCE DE LA DENSITE SUR QUELQUES
CARACTERISTIQUES INDIVIDUELLES D'UNE STRUCTURE
EN PARCELLE PURE

Nous avons décrit dans la premigre partie une somme de travaux
.»r- ralatifs & ce que nous avons appelé Vintensification de I'« effet
“a compétition » et NOUS avons pu VOir qu'un accroissement de lo
5izé correspond généralement a une intensification des cctions en-
ssz5 dans un peuplement, puisqwen dehors de toute iatéraction par-
“iére, cet accroissement équivaut au niveau de I'individu a une ré-
ion du volume de I'offre en facteurs physiques e 'environnement

Compte tenu des exemples précis qui ont été présentés par la
', nous supposoas donc qu'un accroissement de Iz densité doit cor-
<omdre @ une intensification des « contraintes, Iniragénotypigue
‘pergénotypique, mais nous aborderons ici seulement ’examen de
snsification de la contrainte a 1" térieur d’'une méme structure
{typique, la structure C choisie et ses conséquences sur quelques
téristiques individuelles lorsque la densité est modifiée.

*'expérience réalisée dans ce but a Lusignan, en avril 1967 et déja
: jommée en premiére partie, a été, rappelons-le, congue ainsi.
piantules d’une méme structure de luzerne, Cardinal (C) ont
i'piquées dans des caissetes en bois telles que :

.nsion d’une caissette == 42 % 15 x 25 cm.
.u nutritif : mélange de 1/3 de st ble, 1/3 de terre et 1/3 de terreau.

‘Yes trous ont été pratiqués dans le fond afin d’éviter la stagna-
je I'eau d’arrosage. Les plantules ont été repiquées (36 heures
"sn aprés la mise ¢ - .mination en boite de Pétri et en étuve a
selor la plus gran.c ‘imension de la caissette ; le dispositif ex-
t sntal adopté a é1€ le suvant ¢ miodéle monodimensionnel, plantuizs
Jrement disposées, donc @ densité constanie pour une méme cais-

{
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Cing types d’écartements sur la ligne, donc de caissettes, ont été
réalisés, soit :
0,5;1;2;3 ;4 centimétres.
Chaque type de caissette a é1é répété cing fois.

L’ensemble des caissettes a été installé dans des bacs métalliques
contigus garnis de tourbe et disposé réguliérement de maniére a ob-
tenir un écartement uniforme entre les lignes semées (plans médians
longitudinaux des caissettes) égal & 25 centimétres. La répartition dans
les bacs des différents types de caissettes a été faite au hasard,

Nous allons nous limiter ici 4 I'examen de quelques résultats
touchant particuliérement les relations entre I'intensification de Ia
«contrainte » et les caractéristiques individuelles qui nous intéressent.

\. EFFET DE LA DENSITE
SUR LES PERFORMANCES MOYENNES

L'essai a été suivi jusqu’a pleine floraison et Jormation avancée des
grappes pour les écartements moyens. A ce stade, 10 plantes par typs
de caissette et par répétition (50 par écartement sur la ligne) ont été
prélevées et dépouillées en laboratoire. L'écartement de 4 centimétres
a été finalement éliminé de cette étude en raison de sa non-conformité

aux conditions d'échantillonnage adoptées par manque de bordures
satisfaisantes.

On a mesuré 4 ce stade sur chacune des plantes prélevées, les
réponses des caractéres suivants :

— Haiuteur

— Nombre de tiges

— Poids de matiére séche (étuve a 700 C, 12 heures)
Nombre d’inflorescences
— Nombre de grappes formées.

|

Les moyennes par plante des performances pour chacun de ces
caracteres sont portées sur les graphiques de la figure 5 en fonction
de la distance entre plantes sur la ligne. On voit aisément que tous les
caracteres observes ont été trés sensibles 4 la variation de la densité.

L’analyse de la variance a montré des différences hautement signi-
learives entre les performances a certains écartements. L'étendue de
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Fig. 5 . Performances moyennes en caissette

de N = 30 individus de la structure
« C'» en fonction de différents écar-
tements sur la ligne.

(Lusignan, 1967)
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la plus petite différence significative au seuil de probabilité de 0,05 a
été portée sur chacun Jes graphiques de la figure 5 a titre indicatif.

g ¥ Nous n’avons pas cherché, dans 'esprit de ce texte, 3 mettre en
5 ¢vidence une loi de variation des performances sous 'effet de la den-
sité du type des ajustements décrits dans la premiére partie. Il ne nous
a pas non plus paru intéressant, dans les conditions particuliéres de
notre expérimentation, d’examiner I'effet de la densité sur le « rende-
ment » ou « masse totale » produite par une caissette, c’est a dire ici
une « communauté restreinte », aspect qui nécessite chez un matériel
bilologique comme la luzerne, chez qui le phénoméne de la repousse
aprés coupe est trés important, la considération de fasteurs complé-
mentaires tels que le temps, le nombre de coupes etc.... Ces deux as-
pects ont été étudiés et commentés en détail par P. Jacquard (1968).

On se limite ici & rechercher la description des différents peuple-

ments réalisés par 'examen de effet de la densité sur les caractéris-
tigues individuelles.

On retient donc surtout de cette analyse des performances moyen-
nes par plante, ce que montre la figure 5, c’est a dire, pour les condi-
tions expérimentales précisées et la gamme des écartements utilisée,

— Une augmentation nette des performances moyennes lorsque
la distance entre plantes croit.

— Des différences pour la hauteur et le nombre de tiges moins
accusees que dans les autres caractéres,

2. EFFETS DE LA DENSITE
SUR LA DIVERSITE MORPHOLOGIQUE

Il semble ainsi, & partir de I’étude des moyennes, que l'accrois-
sement de la densité entraine une intensification de la « contrainte »
dans ces peuplements. Mais il est intéressant de rechercher les moda-
lités de cette « contrainte » et particulitremant ses effets sur I'individu.
Il y a en fait une grande variabilité ¢ Pintérieur de chaque type de cais-
setfe qui refléte dans une certaine mesure les différences entre les
potentialités initiales du matériel utilisé.

a. — Utilisation du coefficient de variation :

De nombreux auteurs ont cherché & caractériser cette hétéro-
généité phénotynique 4 I'aide du coefficient de variation pour mesurer
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«Peifet de la compétition » au niveau de ['individu, ainsi les études
de Stern (1965), Kira, T. et al. (1953), Koyama et Kira (1956) et
d'autres....

C’est ainsi qu'il ressort de nombreuses études réalisées dans ce
domaine que les « individus varient plus en peuplement dense ».

Nous avons procédé a I'étude des ceefficients de variation des dif-
férents caractéres étudiés aux différents écartements entre planies sur
la ligne. La figure 6 montre ainsi que :

— Les variabilités des divers caractéres accusent des différences
qui se maintiennent pratiquement aux différentes densités
utilisées.

— La gamme de variabilité, bien qu'elle soit ici moins étendue
quwen champ, présente pratiquement les ménes ifférences
entre caractéres que ce qui a été vu au paragraphe présédent

cVv
0,14+ o A———d
: t &-“"
LA PR
%10 ¢ Nemobre o inflorescences
’A
408 /j—-o\4
u"'"/ T4 Poids de matiére séche
0,06 { D-/
i e
} T~ , Nombre de tiges
0,04+ ‘
iy aliied
002 e o Hauteur
b hinig ; : e
Y 1 2 3

scartements utilisés (cm)

Fig. 6 - Structure Génotypique « C » 2 différents écartements
Coe’ -ients de variation de quelques caractéres en fonction de 'écartement

sur la ligne.
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— Si I'on fait abstraction de I'écartement (0,5 cm), une augmen
tation de la distance entre plantes semble s’accompagne:
d’une diminution de la variabilité.

Cette derniére remarque est importante car cela revient a dire, el
a été déja cité, que les « individus varient davantage en peuplement
dense ».

Il nous semble cependant que, méme si des effets nets d’une varia-
tion de la densité sur I'héiérogénéité phénotypigue d’un peuplement sou-
mis @ une « contrainte » sont enregisirés, leur étude a I'aide des coeffi-
cients de variation ne se justifie pas et aucune conclusion ne peut élre
déduite, si dans cette étude on ne vérifie pas la constance des distribu-

tions aux différents écartements, condition nécessaire mais qui n'a éte

envisagée dans aucune des études citées.

Cette condition est d’autant plus importante que, nous le savons
maintenant, les « contraintes » observées ont un effet certain sur les
distributions et I'importance de la relation (variance-moyenne).

Il faut par ailleurs noter que de telles études a I’aide du coefficient
de variation restent relatives au caractére examiné.

b. — Effet de la densité sur la distribution des caractéres :

Cette étude est a rapprocher de celle faite au paragraphe précé-
dent & propos de I'effet de I'association sur la distribution des carac-
iéres. Notre objet ici est d’améliorer surtout la description des peuple-
ments différents réalisés avec la structure C et d’approcher par 13, les
rapports entre la densité et I'individu.

Une étude analogue a celle du paragraphe précédent a été donc
réalisée pour la hauteur, le nombre de tiges, le poids de matiérc séche
et le nombre d’inflorescence en comparant les effets des deux distances
extrémes, c’est a dire 0,5 et 3 rentimétres entre les plantes.

L’allure générale des distributions des différents caractéres est
représentée pour les deux situations (0,5 et 3 cm) par les graphiques
superposés de la figure 7.

L’examen de ces graphiques montre que le passage de la densite
la plus forte (0,5) a la densité la plus faible (3 cm) s’accompagne dans

0%
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Fig. 7 : Structure Génotypique « C » a différents écartements
Distributions de quelques caractéres pour N = 30 individus en caissette :

écartement sur la ligne = 0,5 cm.
— R écartement sur la ligne = 3,0 cm.

certzins cas d'une modification de la diversité morphologique telle qu'on
note :
— peu d'effets sur la hauteur et le nombre de tiges.
— une « surdispersion » trés nette pour le poids de matiére séche
et le nombre d’inflorescences.
- une asymétrie bien plus marquée dans les deux derniers carac-
téres et particuliérement le nombre d’inflorescences.
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Sur le plan purement descriptif, il semble donc dans les conditions
de cet essai tout au moins, que la diminution de la densité, contraire-
ment a ce qu'on sait de Ieffet de la densité, aurait accru la diversité
morphologique du peuplement, en faisant apparaitre des individus plus
« forts » que la moyenne du peuplement, ayant davantage de matiére
séche et d'inflorescences.

Le nombre de tiges ne semble pas avoir répondu de la méme
maniére, ce qui n'est pas étonnant puisqu’il accuse, Tableau VIII,
une certaine indépendance par rapport aux autres caractéres chez la
structure C. Nous aurons I'occasion d'en reparler.

Tout semble se passer comme si, s'agissant d'individus d’une
méme structure (C) (similitude des besoins), une densiié plus faible
(ressources plus importantes dans le milieu), aurait permis aux indi-
vidus a fortes potentialités génétiquees initiales un développement plus
rapide aux dépens des individus initialement faibles, ce qui aurait par
la suite induit dans le peuplement une « contrainte intragénotypique »
considérable et accentué la diversité morphologique particulierement
au niveau des caractéres sensibles.

On doit alors supposer que cette « contrainte intragénotypique »
est liée au facteur temps et doit étre, paradoxalement, plus intense dans
les peuplements ldches (jusqu’a une certaine limite & partir de laquelle
les individus tendent vers I'indépendance les uns des autres) parce
qu’elle apparait tard, a un moment ou les individus précoces se dif-
férencient du reste. Sous forte densité, elle doit apparaitre beaucoup
plus tét, ce qui entrainerait dans ces peuplements denses (0,5 cm par
exemple) un « étouffement généralisé ».

Comme il semble qu'il existe une relation entre la densité er I'in-
lensité de cette « contrainte intragénotypique », nous avons cherché
a caractériser I'importance biologique d’une telle « contrainte » par
la tendance a la contagion des distributions des caractéres observés.

Le test, déja utilisé plus haut, de I’écart par rapport & la loi de
Poisson de N = 30 plantes prélevées :

2 oo —
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a donné les valeurs suivantes pour les deux densités (Tableau iX).
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TABLEAU IX
I 0,5 cm i 3cm
— |
i |
Hauteur | 37.4 ; 25,2
{
Nombre de tiges ; 5.9 i 6,61
Matiére séche 28 16,3
i e 15 & S
| 1 -
Inflorescencas 422 | 154,2

La limite du ? (29 d.d.1.) au seuil de probabilité de 0,05 est egale
ay? = 434

On ne peut, d'aprés ce Tableau IX caractériser une tendance
3 lagrégation au niveau des individus. Certaines valeurs sont
cependant trés intéressantes, ainsi :
— le nombre de tiges présente une indifférence a la variation de
densité.

— le nombre d’inflorescences présente une distribution dont la
tendance a la contagion est trés significarive & faible densité.

— le poids de matiére séche, sans atteindre les limites de la signi-
fication accuse une pareille tendance a faible densité.

Il faut noter que ces deux derniers résultats confirment biomé-
triquement ce qui a été supposé & propos de I'effet de la « contrainte
intra-génotypique » entre individus et du paradoxe qu’elle semble pré-
senicr aux différentes densités. La considération d’un aspect dynamique
de cctte contrainte devrait, par I'introduction du facteur temps com-
bin¢ aux différentes densités, apporter de précicuses informations sur
ce probiéme.

Finalement, on peut conclure également a partir de ces mémes
résu’lats qu'en dehors de la hauteur et du nombre de tiges (dans le
cas ‘e la structure C), il existe une relation entre la variance et la
mo\ “nne qui invite & réfiéchir sur I'intérét d’une utilisation du cceffi-
cier: de variation dans I'étude des associations, des peuplements et
de 1~ur effets sur I'individu.
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3. EFFET DE LA DENSITE
SUR LA STRUCTURATION MORPHOLOGIQUE

Nous avons cherché également dans cet essai a illustrer la struc-
turation morphologique de la structure C a l'aide des corrélations
entre les différents caractéres pris sur chaque individu a différentes
densités. Un effectif de N = 30 plantes seulement a été utilisé pour
chaque densité. On peut ainsi examiner effer de la densité sur la struc-
turation morphologique.

Au Tableau X figurent les résultats relatifs aux écartements de
0,5 et 3 cm auxquels ont été ajoutés ceux observés & 2 cm. L’examen
de ce tableau confirme bien, a part certaines variations, les résultats
obtenus déjd avec les modifications plastiques qui se trouvent au Ta-
bleau VIII. On remarque ainsi que :

— La hauteur est fortement liée au poids de matiere séche aux
faibles densités, et indépendante des autres caractéres aux
trois densités,

— Le nombre d’inflorescences est forrement lié au poids de ma-
tiere séche aux trois densités.

Tout cela a déja été présenté au Tableau VIII. D'autres relations

apparaissent telies que la relation tiges-inflorescences a faible densité
et la relation moins importante tiges-matiére sdche.

TABLEAU X
d ~ lInflores-Nombre Matiére 'Hauteur
R TS cences de tigesg seche
Inflorescences | e _"(_"‘) e =
T i S
S e
Nombre de tiges M e WG e
i * | -
Lo B e e S e o i A e
Matiére séche o
| **)
5 o
o | 3, 0 ?
— distance 0,5 cm — : non significatifl ;
3 niveaux — » 2 c¢cm ( *) : significatif 4 0,01.

— » 3 cm (**) : significatif a 0,001.

f
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En définitive, il semble dans ces conditions précises tout au moins
que la modification de la densité, qui doit se traduire au niveau du
peuplement par son effet sur ce que nous avons désigné par « con-
trainte intragénotypique », conserve 12 également au niveau de I'in-
dividu, les données générales de la structuration morphologique, mais
qu'elle agirait sur son importance volumigue.

Comme dans le cas de «contrainte inter-génotypique », cette

¢tude dégage l'intérét particulier que présente cette notion de struc-
turation morphologique.

4. REMARQUE

La parcelle pure représente finalement une communauté d’une
nature complexe. La « contrainte intra-génotypique », pose, comme
nous venons de le voir, de nombreux problémes et la connaissance
de ses modalités d’action reste dépendante de facteurs nombreux dont
la densité, le temps, les différences entre potentialités génétiques ini-
tiales des individus, etc... Dans les peuplements installés pour une
durée relativement importante, ceite « contrainte » doit varier dans
le temps, lorsqu’il y a élimination d’un certain nombre d’individus.

C’est en raison tout au moins de ce nombre élevé d’inconnues
que I'évaluation des effets sur 'un des composants résultant de I'as-
sociation de deux structures, jusiific ia pondération par sa propre per-
forinance en parcelle pure observée dans les mémes conditions, comme
nous 'avons fait pour estimer les modifications plastiques relatives.

E. CONCLUSION DE L'ETUDE ANALYTIQUE

L'étude analytique ainsi réalisée a dégagé clairement en premier
lieu 2 P'aide des moyennes et dc: modifications plastiques relatives
les ceux résultats fondamentaux suivants :

— 1 existe entre structures génotypiques différentes mises en
association des cas d’cffets depressifs ou améliorants nerfe-
ment marques.

— Les différents caractéres d’une méme structure ne sonf pas

également affectés.
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Nous avons tenté d’étudier ces effets au niveau de I'individu.
L'examen de la diversité morphologique dar. les différents cas a
montré que la contrainte qui peut exister dans un peuplement peut-
étre 'unc ou 'autre des deux formes examinées, de natures différentes.
Nous avons formulé I’hypothése que la « contrainte intra-génoty-
pique », cas d’une parcelle pure, correspond vraisemblablement aux
conséquences d’une compétition vraie pour les richesses de 'environ-
nement physique (besoins semblables), mais que compte doit Etre
alors tenu des différences initiales individuelles ; ceci a été par la suite
confirmé par le comportement d’une structure en parcelle pure, mais
a différentes densités.

i Il v a lieu de penser que les différences de comportement des
:  caractéres sont en rapport avec leur nature proprement dite et avec
| ' le role qu'ils doivent joucr dans I'association, point que nous allcns
aborder dans le chapitre suivant. Nous v aborderons également le
cas de la « contrainte inter-génotypique ».

Par ailleurs, les caractéres ne sont pas indépendants. Les effets
trés nets d’une structure génétique sur une autre structure qui lui
i- est associée doivent &tre conditionnés par les différences entre les struc-
' tures. La « structuration morphologique » apparait donc au niveau de
'individu dans cette étude analytique comme '« agencement » spa-
tial caractéristique de la structure génétique considérée qu'il s’agisse
de contrainte intragénotypique ou de contrainte intergénotypique.
On peut penser que ies différences entre structures peuvent étre tout
au moins dans le cas du matériel végétal utilisé ici, caractérisées par
des différences entre les structurations qui doivent étre sans doute a
; : I'image des relations et des intéractions entre les « effets successifs »
: des divers génes ou groupes de génes conditionnant I'expression des
différents caractéres. Par « effets successifs », il faut entendre ici I'en-
semble du controle physiologique du caractére considéré et son
aboutissement aux valeurs quantitatives observées.

T T Y E T e T ey

Enfin, des difiérentes modifications plastiques relatives présen-
tées et qui sont surtout négatives, on retient que la plupart des asso-
ciations sont désavantageuses. Il semble ainsi qu’il v ait dans certains
cas une meilleure adaptation du peuplement an niveau de la parcelle
pure. Cet aspect est en rapport a\ . la contrainte et sera exitminé pius
loin. N
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i {l. SIGNIFICATIONS ET IMPORTANCE BIOLOGIQUES
L a DES INTERACTIONS ENTRE GENOTYPES EN ASSOCIATION
jit-
b _ Létude analytique, qui a traité, 4 partir des réponses quantita-
4 tives, du comportement des différents caractéres sous I'effet de I'as-

4 sociation, a mis en évidence un certain nombre de problémes pour
Ec lesquels une interprétation biologique devient nécessaire. Nous sa-
' vons maintenant qu’il existe une «loi biclogique » pour le groupe
i qu'est un peuplement donné ; c’est la « contrainte », qui définit, en
i quelque sorte par sa nature, les relations biologiques entre les indi-

vidus du peuplement.

Il devient alors nécessaire d’interpréter les réponses guantitative
observées sur les structures génotypiques en association, en essayant
s de faire ressortir les éliments qui, dans une association, définissent
ile les modalités d’action d’une structure sur l'autre.
r A. CONSIDERATIONS SUR LES FONDEMENTS DE L'EXPRESSION
;. ! PHENOTYPIQUE DE L'AGRESSIVITE DANS LES ASSOCIATIONS
e
Nous allons maintenant utiliser ce que nous savons des caractéres
b afin de définir, 4 I'aide de leur nature d’abord et de leur structuration
fie. ensuite, les significations biologiques de certains des phénoménes ob-
fut servés. On essaiera alors de dégager ia nature biologique des relations
par entre individus et, par extension théorique, entre populations compo-
24 sées de structures différentes.
f »
es
- |. INFLUENCE DE L'EFFET DU FACTEUR « PRESENCE »
..; SUR L4 REPONSE DES DIFFERENTS CARACTERES
, Il s'agit ici d’une tentative d’interprétation dont I'objet est de
- corpléter 'examen déja abordé a l'aide de la modification plastique
- rel-'ive dans deux cas d’effets choisis comme matiére a étude. Ces
cas sont,
‘: — ceux des effets dépressifs dans lassociation (C, S).
-ux des effets améliorants dans |'association (F, H).

£ e o b e
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a. — lmportance de la nature des caractéres dans les «effets dépressifsy.

a — Les réponses quantitatives et les lois de la compétition.

La compétition, telle qu'elic est classiquement définie, comme
déterminée par un déséquilibre entre une ofire rigide du milieu et une
demande instantanée (besoins des concurrents) devenue trop impor-
tante ne justifie donc pas les résultats observés sur les structures géno-
typiques C et S en association et dont tous les caracteres sont affectés
par des effets dépressifs réciproques.

Si on admet que les deux structures génotypiques de luzerne
ont qualitativement les mémes besoins, la « lof de similitude des be-
soins », bien que nécessaire, n'est plus suffisante. En effet, il semble
« a priori » que les individus des structures C et S doivent avoir des
exigences approximativement semblables a I'intérieur de chaque struc-
ture et moins proches d’une structure a 'autre. L’'expérience moutre
que, contrairemeni a ce qu'on est en mesure d’attendre, les individus
de génotype C ont, en moyenne, une expression phéno:ypigue meilleure
en parcelle pure qu'en présence d’individus de la structure génotypigue S

Autrement dit, la contrainte inter-génotypique (ici deux struc-
tures différentes) sembie dans ce cas précis entrainer des effets plus
défavorables que la contrainte intra-génotypique {dans une méme
structure, besoins semblables). Si la seconde coincide avec un cas clas-
sigue de concurrence entre individus, la premiére doit étre tout au
moins dans ce cas précis, vraisemblablement de nature biologigue
beaucoup plus complexe.

On sait que dans certains cas, il peut v avoir libération et diffu-
sion au niveau des racines de produits ou de résidus de synthése sus-
ceptibles de créer un milieu défavorable & I'ensemble de I'association,
comme l'ont déja décrit Bonner, J. et Galston, A. W. ( 1944 ),
S.K. Roy (1960), mais cette hypothése est difficile & vérifier dans
notre cas.

b — Représentation des effets des différents niveaux du fac-
leur « présence ».

L’appréciation des relations biologiques entre plantes voisines
dans de telles celiules de compétition, quand elle est réalisée d’aprés
la réponse d'un ou plusieurs caractéres quantitatifs, reste, nous I'avons
déja constaté a la fumiere de certains des résultats numériques, abso-
lument liée a :

— la nature du caractére observé
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dire, pour chaque structure, & purtir de son expression en « présence
de sa méme nature génotypique.

L'extrémuté de chaque segment correspond a la seconde « dose
du facteur « présence », ¢'est a dire celie qui serait obterue en quelquc
sorte par la substitution 3 une fraction de la « dose de présence
correspondant & la cellule pure d'une fraction équivalente de « pré-
sence » dTune nature génotypique différente.

Aiast, on retrouve dans ces représentations graphiques compara-
tives, les différents aspects annoncés déja sous forme de modifications
plastiques relatives A propos de C et de S, ce qui met en évidence une
fois de plus, I'importance des effets entre deux structures génotypigues
on association.

¢ — Les coraciéres dagressivité et les caractéres sensi-
bles ou « bigisés ».

On peut maintenant, 3 [aide de Ia figure 8 et nous le ferons plus
ioin avec la figure 9, essayer d'analyser les effets de « présence » de
deux structeures gEuOLYPIQUEs en association. en fenant compte de la
manre & caractére observé. Ceci reste par ailleurs en grand rapport
aver Uhyposthése des causes « génético-écologiques » 4 propos du
contrdie de l'aptitude 3 la compétition dont nous avons parlé en
premudne partie.

On sait en effet. daprés T. Yamada (1955, 1960) qu'il existe
deux fypes de caractérss chez les végétaux

o4

— dos carecteres d'agressivite, contrdlant 'apttude A la compétition

oS caractires senmibles, ou encore dits « biaisés », parce qu'ils
subissent ks moditications plastiques dues aux effers de Passociation.

Les manifestations de Uexpression phénotypique de I'agressivité

La Sgure § montre clairement que la strucrure C dépasse en moyen-
»¢ BeTemwed i Strachire S em Aauteur rotale dans les parcelles pures.
Mans o matrouve uoe diffifrence de havteur partiquement squivalente
eodre s I strwcteres lorsguisies sont chacune en présence de autre.
En ouwtre o0 Seprime dans tous ks sutres caractdres par ia présence
de Ls stractuny gévotypaque N 2 gui wembke indiquer qulume swpério-
e pear & hmusosr De Rl coaiive pes w @ priord » un avantege dans
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une hypothétique concurrence pour la lumiére et tel quc le résultat
devrait conduire 3 un « étouffement » de S seul, ce qui n'est pas le cas
ici,

La figure 8 montre également que la structure S est supérieure &
C pour le nombre de feuilles et le nombre de tiges. On paut certes sup-
poser que ia supériorité de C, dans I'expression phéuotypique de
I'agressivité par la hauteur serait contrebalancée en partie par la supé-
riorité de S pour le nombre de feuilles, et dans une certaine mesure,
le nombre de tiges, ce qui entraine pour les deux structures génoty-
piques, et vraisemblablement dés un stade jeune (le nombre de feuilles
est une observation faite a 40 jours du semis), une situation compa-
rable & une « géne réciproque » dans !'utilisation du facteur environ-
nemental fumiére.

Il s’ensuivrait ainsi des modifications plastiques défavorables
pour les deux structures, malgré une richesse en principe suffisante
du milieu environnemental physique dans le cas de cette expérience,
c'est & dire en plein champ.

Remarques

1l est beaucoup plus commode de ciasser les caractéres morpho-
logiques selon deux catégories :

— des caractéres sur lesquels on mesure facilement I'agréssivité,
-— des caractéres sur lesquels on mesure facilement ia sensibilité.

Mais il n'y a pas uniquement que les caractéres morphologigues
observables qui expriment soit I'agressivité, soit la sensibilité. Il peut
s'agir de caractéres non extériorisés, ainsi par exemple le cas d’une
vitesse de synthése de la matiére séche qui peut étre considéré comme
un caractére du type agressif.

Cette classification des caractéres selon deux catégories esi donc
«alement artificielle et on est parfois géné de se prononcer sans anbi-
++té sur la nature d’un caractére. Il découle de cela qu'il existe vrai-
nblablement deux catégories de caractéres dans le matériel biolo-
. ue utilisé ; ce sont :

Des caractéres pouvant étre considerés du type «agressif», ainsi
¢ hauteur essentiellement et dans une certaine mesure, le nombre de
illes et de tiges.

ey T e
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-— Des caractéres sensibles a « I'agressivité », tels que certains carac-
teres considérés traditionnellement comme des facieurs du rendement,
ainsi le poids de matiére séche, le nombre d’inflorescences, de grap-
pes...., et dans une certaine mesure, le nombre de tiges et aussi de
feuilles. Ces deux derniers pourraient étre en effet considérés du type
« agressif » quand il s’agit de concurrnce pour la lumiére et ne peuvent
donc étre ici nettement définis & partir de nos seules observations.

Nous verrons que ces deux groupes de caractéres ne sont pas
indépendants.

b. — Importance de la nature des caractéres daums les « effets
ameéliorants » :

rants ». réciproques, celui de I'association entre les structures géno-
typiques F et H. observé dans 'expérience II (1966). Ces effets ont
été par la suite confirmés de maniére hautement significotive dans 1rois
milieux nurritifs nettement différenciés, dont nous reparlerons en
détail.

a. — Les réponses quantitatives et la « coopération »,

La compétition telie qu'elle a été définie classiquement n'explique
pas non plus pourquoi les deux structures génotypiques sont rendues
ici, du fait de I’association, plus productives.

On pourrait, compte tenu d’hypothéses formulées dans des cas
analogues et dans des domaines divers, supposer :
— Un cas d'utilisation différente ou différée et rationnelle de I'espace,
des ressources nutritives etc....
— S’agissant d'une légumineuse et d’aprés ce qu’on sait de la biolegie
de la luzerne, un cas de libération de résidus de la protéosynthése
d’une structure génotypique, susceptibles de diffuser dans 'immédiat
des nodosités et pouvant étre azbsorbés et utilisés par la structure
concurrente, etc....

Tout cela nécessite, pour étre vérifié, des études excessivement
fines au niveau de la rhizosphére et inabordables dans I'état actuel
de nos connaissances du matérie! végétal utilisé.

C'est ainsi que nombre de ces situations ont été qualifiées de
« stimulation mutuelie », « entraide », « coopération ».
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En fait, comme nous allons le constater, 'analyse sclon I'expres-
sion phénotypique de I'agressivité de !a confrontation des structures
F et H conduit a une situation biologique qui semble finalement pré-
senter dans la recherche des causes, et malgré un effer bénéfique global
observé (ensemble des composants), ¢uelques similitudes avec ce gui
se passe entre les structures C et S ol |25 offets sont dépressifs.

b. — Les ¢ffets des différen:s niveaux du facteur « présence ».

On peut, ici également, rendre pius satisfaisante appréciation
des refations biologiques entre struciurcs ¢n association en mettant
en évidence a 'aide d’une représentation graphique comparative com-
me cela a été déja réalisé dans le cas des « effets dépressifs ». On fait
ressortir ainsi Uinfluence du facteur « présence » ou « nature génoiy-
pique présente » sur les réponses quantitatives des caracteres. Ce lac-
teur reste, ici également, défini de la méme maniére que dans le cas
précédent.

C'est ce que montre I figure 10. On voit ainsi que :
— les segments de droite orientés, ayant pour origine la performance
moyenne en « cellule pure » sont orientds autrement que precédern-
ment (figures 8 et 9).
— la hauteur ne présente pas dans ce schéma de particulariié remar-
quable si ce n'est que F dépasse légérement H en parcelle pure. Cetic
différence est marquée de manire significative dans une expérience
dont nous parlerons bientot.
— les segments sont nettement ascendants pour les caractéses tels
que le nombre d’inflorescences, la matiére séche et le nombre de tiges
de la structure F.

Il y a peu de modification pour lo structure H.

¢. — L’expression phénotypique de I"agressivité et la « coo-
pération ».

La « coopération » entre F et H. bien que peu marquée, apparait
iv- surtout, comme un gain pour F (Figure 10). la structure H restant
pru modifiée.

On sait également que dans une confrontation entre les .d‘cu);
si-uctures F et H. dans une expérience ou les ressources nuirilives
si 1t limitées (essai en caisseties et qui sera exposé plus loin), /a struc-
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ture F a été nettement améliorée au détriment de H. bien que ¢ rende-
ment totc! de la cellule de compétition présente un gain sensible relative-
ment a la moyenne des cellules pures. C'est ce que moutre ici le ca-
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ractére nombre moyen d’inflorescences dans le milieu nutritif le plus
fertile (désigné par R,). (Tableau XI)

TABLEAU X1

F.FA:HQHJ

Nombre moyen d'inflorescences . 10,60 | 14,93 | 74,33 57,66

Modification plastique relative +0,40 | | —0,22

|
— e ——— - —— — - - - - t

Hauteur moyenne (centimétres) 52,50 42,70

Nous avons fait figurer 4 titre indicatif la modification plastique
relative obtenue ainsi pour le nombre moyen d'inflorescences, et la
hauteur moyenne observée pour chague structure.

il est important de savoir si les hypoiliéses faites précédemment
a propos de la nature des caractéres d’une structure génotypigue et leur
importance dans I'expression phénotypigue de I'agressivité sont 1a encore
compatibles avec des résultats ou avec I'un des deux seulement, I'autre
étant peu ou pas modifié.

Dans un cas comme celui de la figure 1C, on peut supposer, mal-
gré la faible différence pour la hauteur entre F et H, que la structure
F posséde par rapport & H une supéricrité dans I'expression phénoty-
pique de I'ngressivité. On sait, par exemple, que les « plantes peuvent
étre toutes apparemment 4 la méme hauteur, la différence pouvant
étre de Pordre du millimétre, mais ceci suffit pour entrainer des effets
entre les individus car une feuille peut en couvrir une autre »,

Cette différence de hauteur est nettement plus accusée en cais-

En fait, ’hypothése qu'il existe des caractéres « agressifs » et des
¢ ractéres « sensibles » n'est pas infirmée par ce type de réponses.

En effet, il est vraisemblable que I'ensemble des individus de la
¢ ‘ucture génotypique F situés dans la cellule de compétition en pre-




— 118 —

sence de ceux de structure H rencontrent, au cours de leur déve,
pement, considéré ici. dans son sens le plus général, une «g¢
moindre dans cette cellule (14 dose de « présence » de nature |
14 dose de « présence » de nature H) que dans une cellule pure (.2
dose unique de nature F), h,pothése qui semble justifiée par e :.-
sultats obtenus.

La « coopération » considérée ainsi, selon I'expression phénuiy-
pique de I'agressivité, apparait finalement comme wn cas particuiir
de compétition, aspect que nous reprendrons par la suite.

c. — Problémes posés par le facteur « présence » :

Les résultats expérimentaux montrent clairement que le modii-
cation plastique subie par un caractére n'est pas le fait du hasard,
mais se trouve conditionnée par une « « natuie génotypique » dont
les modalités d’action sont encore ambigiles et doivent étre étudies.

On sait ainsi, qu'unc modification apportée dans la composition
génotypique d'un peuplement, entraine une modification du compor-
tement de la structure génotypique considérée.

Les caractéres phénotypigues doivent, par leur natuie, jouer un
role déterminant dans ce comportement, mais cette nature est difficile
a préciser. Ailnsi, la hauteur, >nsidérée comme un caractére d'agres-
sivté dans 'étude précédente, est également sensible et subit une mo-
difiication plastique.

2. SIGNIFICATIONS ET EFFETS DU FACTEUR « PRESENCE »
DANS UNE POPULATION THEORIQUE

Nous alions développer certaines considérations théoriques dej:
» P
mentionnézss dans notre premiére partie, concernant I'expression phe-
notypique de [agressivité et ses conséquences.

2. — Les modalités de I"expression phénotypique de P'agressivitc
a. — Cas de deux individus.

Considérons donc tout ¢’abord le cas de deux individus I, et |
appartenznt a une méme espece, avant les mémes besoins et susce]
tibles dentrer en compétition pour Putilisation des ressources d'v
milieu commun.
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sence de ceux de structure H rencontrent, au cours de leur dév:iop-
pement, considéré ici, dans son sens le plus général, ume « ciue»
moindre dans cette celluie (14 dose de « présence » de nature - —
15 dose de « présence » de nature H) que dans une cellule purc (une
dose unique de nature F), hypothése qui semble justifiéz par los ré-
sultats obtenus.

La « coopération » considérée ainsi, selon 'expression phénoty-
pique de {'agressivité, apparait finalement comme un cas particuiicr
de compétition, aspect que nous repreadrons par la suite

¢. — Problémes posés par le facteur « présence » :

Les résultats expérimentaux montrent clairement que la modifi-
~ation plastique subie par un caractére n'es. pas le fait du hasard,
mais se trouve conditionnée par une « « nature génotypique » dont
les modalités d'zction sont encore ambigiies et doivent étre étudices.

On sait ainsi, qu'une modification apportée dans la composition
génotypique d’un peuplement, entraine une modification du compor-
tement de la structure génotypique considérée.

Les caractéres phénotypiques doivent, par leur nature, jouer un
roie déterminant dans ce comporiement, mais cette nature est difficile
a préciser. Ainsi, la hauteur, considérée comme un caractére d'agres-
sivié dans 'étude précédente, est également sensible et subit une mo-
difiication plastique.

2. SIGNIFICATIONS ET EFFETS DU FACTEUR « PRESENCE
DANS UNE POPULATION THEORIQUE

Nous allons développer certaines considérations théoriques deja
mentionnées dzns netre premiére partie, concernant I'expression phé-
notypique de P'agressivité et ses conséquences.

a. — Les modalitc. de Pexpression phénotypique de Pagressiviie
a. — Cas de deux individus.

Considérons denc tout d’abord le cas de deux individus 1,
apparienant 4 une méme espéce. ayant les mémes besoins et susced-
tibles d’¢ rer en compétition pour Patilisation des ressources ¢
railieu commun,
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lls possédent par ailleurs tous les deux un caractére A prenant
respectivement les valeurs a, et a, qui est supposé controler leur
«aptitude a utiliser le milieu ». A un stade donné, les expressions
phénotypiques de ce caractére sont supposées étre des fonctions sim-
ples et respectivement de la forme f(a,) et f(a,).

Lorsque I, et I, se trouvent ainsi en présence, chacun d'eux pos-
séde théoriquement et par rapport a l'autre une propriété quon peut
appeler « aptitude & la compétition » et qui dépend, par définition, de
ia différence entre les expressions respectives, soit pour chacun des
deux compétiteurs,

M, = ®{f(a,) — fia,)}
n, = ®{f(a,) - f(a,)] (1)

On sait que :
— Si on suppose que @ est une fonction sumple, croissante et mono-
tone,

— Etsia, ct a, sont de valeur différente, alors on a
I, et T1, de signes contraires.
On sait également que si on a :

fla,) — f(a,)

il s'ensuit que les « aptitudes a la compétition » des deux concurrents

-

sont égquivalentes et de signes contraires. e gui s'écrit finalement
| = |
o= il

e valeur absolue.

S’appuyant sur ses propres résultats expérimentaux, T. Yamada
(1955) a proposé une solution théorique simple pour résoudre le pro-
biime posé par la connaissance de @ et d¢ f. Il a en effet admis que
coite « aptitude » peut s'éerire dans fe cas d’un individu [, en presence
de I, par exemple, selon le modele suivant :

7 2
N, =f{a, — a,) (2).
o' § est une constante dont la valevr dépend des conditions experi-
r--ntales, et par conséquent est détet minée par la densité, la richesse
d milieu etc....

Camato e b gl & il g A
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b. — Extension au cas d'une porulation et de plusieurs
caracréres d agressivité.

On peut maintenant conaidérer le cas d'une population théorique
infiniment nombreuse. Les individus de cette population sont sup-
posés soumis aux mémes conditions que celles imposées plus haut a
Iyoetl,,

Cette population posséde également le caractére agressif, qui est
supposé contréler '« aptitude & la compétition » dans cette popula-
tion, de valeur (a ) pour tout individu I . Pour simplifier le probleme,
la variable a est considérée,

—- centrée
—- distribuée dans la population normalement sclon la loi N(0,0,)
— caractérisée par une densité de probabilité élémentaire y. da
telle que
....az

y.da =—-1-_-. exp(-——). da

/5" 5 2
(: 0 2a,

comme il a été déja mentionné en premiére partie.

L'extension des considérations faites & propos de la mise en
concurrence de 2 individus 1, et I, , implique qu'un individu I; de
cette population est donc supposé posséder par rapport & I'ensemble
de ses voisins, la propriété suivante appelée encore « aptitude a la
compétition » :

M, = fE2Z0{fa) — f(a)} . y. da (3)
ce qui peut s'écrire, si on adopte la simplification proposée en (2) par
T. Yamada (1955) :
M = 10 Bla; — ). y.da
C’est 4 dire encore :
Oiapafis y.da = fr2 a. y.da
Si on admet que ces intégrales sont absolument convergenies et

comme par définition, E (a) = 0, on aboutit finalement a I'expression
suivante :

M, =38.a (#

Dans ce modéle, préconisé par 1. Yamada, P« aptitude a la compé-
tition » est exprimée comme valeur générale (au sens aptitude générale)
caractéristique de ['individu I, par rapport a 'ensemible de la population.
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La valeur de f§ est considérée en fait dans ce modéle comme une
caractéristique d'un caractére agressif donné ; ainsi dans le cas de
plusicurs caractéres agressifs,

ARG Q de valeur a, b, ¢,......q
intervenant conjointement pour controler P« aptitude & la compéti-
tion » chez un méme individu donné, I, par exemple, on a alors théo-
riguement I'expression additive suivante, les caractéres étant supposés
indéperdants :
" + G + 5 +
M=, S5 (& —a).yada + B, J2 20 (b= b).y,.6b +..B f1 5
i = Q) ¥y d#
Catte estimation nécessite ia reunion d’informations trés nom-

4 @  breuses ; on devrait tout particulitrement étre en mesure de déterminer
% i8 latotalite des caractéres dits agressifs et contrlant effectivement cette
i «aptitude » ; on devrail en oulre SUpposer que lcus ces caractéres

sont distribués normalement e agissent additivement dans la réalisa-
tion de lexpression phénotypique de I'agressivité d’un individe I, soit :

l I]i=ﬁ91i+ﬁb'b5+ﬁ(‘ci+“'"}"ﬁq'q;

Cette expression ne peut finalement exister que sur ie plan théo-
rique car les expériences usuelles sont généralement incapables de
fournir des informations aussi nombreuses et aussi précises. On sait,
par référence a nos expériences tout au moins,

— qu'il est difficile de déterminer la totalité des caractéres agressifs
— que les caractéres ne sont généralement pas indépendants.

h. — Sensibilité & Pagressivité dans une population :
a. — La modification plastique conséguence de Pagressivite.

Supposons maintenant que individu [, déja considéré pour le
caraciére A posséde en outre un caractére V du type appelé facteur
du rendement, de valeur v, et sensible aux effets de ce caractére A,
dit « sgressif ». La modification relative que peut subir c¢ caractére
sous :'=ffet de Pagressivité, dans un peuplement, & une importance re-
lative qui est fonction de I'« aptitude a la compétition », ainsi

%‘— = g(ID)
de s e que cette modification plastique & la valeur suivante

Av = v, gII)
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#. — Extension au~ nssociations de strucrures génotypiques
de luzerpe :

L'examen des réponses quantitatives des différents caractéres ob-
servés en fonction des doses de « présence », figure 8. a suggéré I'in-
werpretation des «effets » entre les structures C et S comme étant
surtout déterniings par une différence de hauteur entre les deux struc-
tures et seraient ainsi conséeutifs 4 une « géne récivrogue » ol I'élé-
ment marquant recherché dans Penvironnement physique serait /o
lumiére,

Une interprétation analogue, figure 10, a été formulée pour Pas-
sociation des structures F et H ol la « coopération » serait en fait,
dans ce cas tout au moins, une forme particuliére de « compétition »,
les sndividus de structure F étant, on P'a déja va, moins génés en pré-
sece de la structure H qu'en parceile pure, 'élément primordial re-
cherché dans Venvironnement physique demeurant, 13 encore, la lu-
fnLere.

H semble donc tour a fait indigué de considérer, dans ces asso-
clations, la hauteur comme un caractére agressif, ¢’est a dire du type A.

On peut egalement considérer le nombre de feuilles comme un
”'i‘cti:'"c agressif, ainsi le cas de Passociation des structures C et 8,
figure 8. Ce caractére pourrait intervenir soit par la surface foliaire
ot tale, soit par la répartition en tranches horizontales de différentes
densités, On sait, figure &, que la structure S présenie un nombre de
tiges important, supérieur en moyanne a celui de C et P'observation
permis de voir que ces tiges se trouvent a différents niveaux. Dans
¢ cas ou il s'agirait surtout de répartition en tranches horizontales de
ifierentes densités, Uagressivité d'une telle structure pourrait ainsi
corresp ondre & un effet combiné des deux carcatéres, le nombre de
2es et ie nombre de feuilles

a

i \

[l sembl= égalernent indiqué de considérer dans ces mémes ex-
poriences, figures 8 et 10, le poids de matiere séche, le nombre d'in-
florescences, le nombre de grappes, le nombre de tiges floriféres e,
¢35 une certaine mesure, le nombre de tiges, comms des caractéres
seusibles, cest 2 dire du «type V »

Tous ces résultats ne se trowveni pas en contradiction avec ce qu'on

' par ailleurs de l'importance de certains caractéres, et de Uiniérét
“culier qui lewr est attribué en amélioration des plantes. Un des ob-
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jectifs poursuivis duns Famélioration des luzernes coincide avee c.
de déterminer vers quel type de constitution morphologique orien:
la sélection du végétal dans un programme d'emélioration du renu
ment en matiére séche.

Les observations faites & Lusignan, par P. Guy (1968, commun
cation), ont montré gue parmi tous les facteurs qui conditionnent uy,

¢galement qu'une fois la hauteur oplinale atieinte, commence che
I'individu une induction florale. A partir de ce stade, les différence-
observées entre individus se maintiennent; la hauteur peut varier, me
celte variation reste généralement minime. I s"agit-la d'un cas de
plantes observées en pépiniéres, ¢'est-a-dire espacées.

On a pu ¢galement observer (Lusignan. 1968}, dans une populi-
uen établie selon une densité agronomique, gue ia tranche horizon-
tale formée par la quantité totale de feuilles, semble se mainienir. en
premiére année tout au moins, pratiguement constante, grice 4 unc
« compensation » entre la masse de feuilles qui disparaissent et celles
qui apparaissent.

1l n'est pas exclu de penser que dans une association de deux
structures, ¢'est sans doute la structure ayani le plus de fruilles dans
la tranche horizontale supérieure qui éliminerain Vautre au bout d'up
certain temps. 1l scraii trés intéressant de vérifier une telie hypothise
si I'on pouvait disposer d'une structure génotypique reconnaissabie
phénotypiquement. L. Dessureaux (1967}, nous a aimablemen
suggeré 'utilisation d'un mutant génétique reconnaissable a son in-
florescence ramifiée et appelé « mutant de Childers ». 1l est toute-
fois nécessaire, dans le cas de ce dernier, qui correspond & un cas
de pénétrance incompléte de vérifier qu'il n'est pas sensible aux
conditions d’utilisation.

Ainsi, finalemeat, lorsqu'il s'agit de deux structures génotypiques
en association, comme les cas des structures C et 5 et également F o
H, il semble que certaines données théorigues relatives & "expression
phénotypique de I"agressivité soient vérifides. On est tenté de conclure
favorablement a cetie hypothése en disant que ceriains caraciéres
part lewr supérisrité, aurgient une action déterminante sur le compor:
ment des structures en association. Mais de nombreux cas restent dif
ficiles & interpréter et des problémes restent posés.
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b. — Problémes posés par les relations entre caractires -

a. -— Sensibilité des caractéres dagressivite.

Dans sa partition des caractéres en deux catégories, agressifs ou
sensibles, c'est & dire selon leur nature, T. Yamada propose ainsi
Pestimation de Pexpression phénotvpique de Pagressivité a Paide des
effets mesurds sur les caructéres sensibles sous forme de modifications
plastigues.

On considére ainsi, dans coon théorie, un caractére agressif comme
€fanf un caraciére qui exprime agressivité, désioné par A, mals ne
sbissant pas de modificarion plastique. Clest I'élément invariant dans
¢ moddle.

En fait, cett n'est pas toujours vérifié par les réponses quantita-
Lves observées dans nos expériences ; la figure 8 montre que la hau-
teur subit une modification plastigue relative qui, si elle est moindre
que dans les autres caractéres (Tableau 1), demeure, rappelons-le,
importante et significative dans de nombreux cas ; ains' le cas de

Passocietion des structures C et S, expérience I, 1965

TABLEAU X1

]
Heauteur observée sur : s : 5.
= _.; SIS RN LS _._._l1 Eaias ey
Modification plastique relative b —0,15% i — (0,07

i*} - Effet significatif.

Les différents caractéres observés, pour ne citer que ceux-13, ne
svitl pas indépendants, Nous savons qu'il existe entre eux des relations
imroriantes, 11 en résulte ainsi qu'au niveau de la structure indivi-
du-lle, lorsqu’il v a altération des qualités essentielles de I'environne-
met et en occurence la distribution de la lumiére, cec doit entrainer
ur- modification de la croissance dans son sens le plus général. Nous
av s par ailleurs foit Phypothése qu'il existe une certaine sirwctura-
i morphologique caractéristique de la structure génotypique consi-
di 'z Si on admet les hypotheéses formulées 4 ce propos, cette struc-
tu- tion prend alors une valeur trés générale et de ce fait, les modifi-

Sk

[ At i
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cations plastiques des différents caractéres d'ume structure ne sont
pas réalisées au hasarG, mais correspondraient & une cohdrence im-
posee par ’équilibre de ce qu'on pourrait appeler « railieu interne »
propre & tous les caractéres. '

Il n'est pas alors surprenant de voir un caractere d'agressivité
subir également une modification plastique dans le cas d'un effet de
« présence » pris dans son sens géndral, qu'il s'agisse de « contrainte
intra-génotypique » ou de « contrainte inter-génotypigue » | les indi-
vidus « forts » le sont pour la plupart des carantéres y compris la hau-
teur et les individus « faibles » ie sont égalemer
conditions, compie tenu des relations entre les d 'r

fafis ces méme

,.._,4

rents caractéres,

b. — Variabifité d’un caractére sensible o1 son conséguences

Un probléme intéressant, déia zbordé, concerne la vanabilite des
différents caractéres.

Nous avons pu voir a différentes reprises touf su long de ce texte
que 'association entraine dans un peuplement, que celui-cl soit sémpi -
ou composé, un effet de « présence » (pris ici au sens géndral) gui se
traduit au niveau des individus par une « confrainie », ayant unc rela
tion étroite avec la diversité phénciypique de ce peuplenmen: En lait,
la relation « contrainte-variabilité » semble surtout dépendre de ¢
¢iéments :

— la nature du caractére obsvrvé

— la nature de la < contrainte » imposée aux individus {(« mnter-gend
typigue » ou «intra-génotypique », dans le cas gui nous intéresse
particuliérement).

Etant données les relations entre caractéres ¢t les considérations
générales développées & propos du facteur « présence ». i devient
trés intéressant d'examiner a nouveau les problémes posés par la diver-
sité morphologigue d’un caractére pouvant étre recherché pour le wen-
dement, lorsque l'ont tient compte de Pexpression phénotvpique de
Pagressivité.

Expression théorique de la variabilité d'un carnctére sensible
Quanc on s'intéresse, dans les associations, & la varighiiiie d'un

caractére sensible, ce qui pourrait étre le cas d'un caractére s
mique recherché pour son rendement, il est dans certains cas iniervs-
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sant d’avolr une expression de cetie variabilité en Sonction d'un élé-
ment du phénotype individuel qui soit invariant ou peu variable sous
Peifer de associari .

On peut développer a4 cet effet certaines propositions établies
par T. Yamuda (1960) et prendre, provisoirement tout au moins,
conune élément supposé invariant un caractére dagressivité,

Soit done, & titre de rappel :

— Un caractére d'agressivité A, ayant la valeur de la variable centrée
a ¢t distnibué normalement selon NiQ,q,).

— Un caractére sensible V. avent thforiguement, en abscence de
« contrainte », la valeur de la variable v exprimée en écart & sa moyen-
ne v, distribuée delon N (v . o vl

—~ Dans le cas d’'une «contrainie », le caraciére sensible V subit
chaz "ndividu une modification plastique Av et prend alors la valeur
v, distmbuée selon N (v, ov).

L'effet d'une « contrainte » (considérés ici dans un sens trés géné-
ral), peut entrainer pour 'ensemble des individus wne modification de
la diversité morphologique. Ce caractére peut alors présenter une nou-
velle distribution et sa variance est alors ¢7v', telle que :

’ - P15 L . # 2
o*v' = E, v + v + Av) — Eiv') }

Or peut fenir compte ici de la pature des caractéres a 'aide des no-
tons développées relativement a Pexpression phénotypique de agres-
sivitd. On est alors amené & utiliser dans un premier temps les Aypo-
theses simplificatrices proposées par T. Yamada. Ainsi la modifica-
tion plastique subie par un caractére sensible est estimée par :

Av = a(v + ¥) 11
IT ciant '« aptitude & la compét.tion » ayant pour 'individu la valeur
d'une « aptitude générale » et “elle que Ti;, = f. a,

Par ailieurs, la modification plastique moyenne attendue daus ce

peiplement est ¢

E{Adv) = " (W) — E{N)=v -V
et comme p est le ceefficient de correlation linéaire (en absence de
«: satrainte »), entre les caractéres A et V <lans ce peuplement, on a

EW)Y=V - (aB).p.o, -5

A e A PR ot
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On peut zlors exprimer le paramétre o7, recherché, sous lz forme
suivante
6l = E{ (¥ + v} + v + W1 — ¥ — (x5} . po, a,}
c'est A dire encore
of, = E { vil+all} + avTl = (28) . p . g, . &}
On peut développer cette expression, ¢f £tant donné ce qui a £té
déia cabll, cést-a-dire
E{av) = po, . o,
E{a} = Oet E{v) = v par defimuon,

all; = (afflo, = K . 5; sion pose K = {af)

Cn a alors, tous czleuls faits, Uexpression finale suivante pour e pa-
ramétie o
IG‘-':';li - Kee, {1407 &+ v . Ko, 5+ 2%. Kp &
L

L'¢tude Jde Teffet de « présence » :,szr ta variabilité d'un caractere
sensible V. peut alors c*f.rc réalisée ;*.zr Pexamen du signe
reice (o] — o)) en fonction des différents paramétn
SUppPOsés connus

FD
7]
=
ot
et
o
£
i
-~
-

..
2 2 e A p e o s g
O, — Gy = Ko  {l+p"), + ¥ Ko, + < vK.po o

Ceite dernitre exprassion e dépend que du signe de la gquantits
2v. Kp 6,0, cest-a-dire du signe de s, cefficient de corrélation
linéaire des deux catégories de caractéres en « absence de contrainte ».
On 2 donc différentes situations selorn. p, zinsi :

[ 5 ' 3
o £ oy g > = b > O
—{1)— D=0 - 6o 5"2

o |
4
w

=g p<U ; ce cas est différent des deux autn
Vexpression {6}, ~ ¢ B

oyt et @
V. pp. oy

(jﬁ}n e A oy R o

el (1 +_1‘12) a, + v

le signe de la différence =) — o étudiée dépend dans co cas (i),
des conditions K = 2 g telles que

a = sensibilité du caractére V a Ueffet du caractire A

7

f = influence des conditions environnementiicr wur 'asso-
ciation.




Trois cas sont alors possibles, ce sont

=fiy— o K > Ky - u: > gt
Ely - K e . i 2 T F 4
i} - Fat g & oz o
el i i = K - o {
: - " |
H
I
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On retient donc, de ce modele, que la veoriakdité d'un caraciére
sensible est towjours accrue en condition de « contrainte », sauf dans le
cas e p < 05 les i;u.i:iﬁcic:'i‘ﬁs z et # deviennem alors dans c2 dernier

cas. trés importants, c2 gui peut se concevolr intuilivement.

Cas de la variabilité des struclures gdnolyplques €n association

Nous allons pouvolr examiner de nouveau le cas aes distribu-

tions obtenues pour les différents caractéres observis dans le cas de
et 5, et dans

™

chague structure, dans les associalions des structurcs

g
les fl.’i:’\'.'t‘ii""?; pures correspondantes, au cours de 'expérience 1, 1965

Lorsqu’il s'agit d'uns structure génotypique donnée
setlule de compétition ov en cellule pure, ainsi ie cas du mudele ex-

2
.ntal utilisé, un caraciere sensible V de ce

perimenta i e ctrumure peut
subir une mod o".uC{u‘f 1 u’c‘ sq diversiié | "'HU"‘H"'"; e, les individus ¢tant
soumis & un effet de « présence » conséquent & un groups ¢ ‘individus :

e

.— de la méme structure génotypigue (contrainie intra-génotypiyue)

— de structure génotypigue différente (€as ge co itrainte inter-geéno-
4 .

e i S,

prcasmn phenot;paqaw de lag_ressiwlté

Ppvnothése que !

— i1 hauieur est considérée comme un caraciere agressif

3¢ de riatiere séche |le nembre dhindores-
1bi

1

— le nombre de tiges. le poidsd
cences etc,... sont des caradte

Le comportement de ¢es caractéres rend vraisemblable cetie in-

ter-rétation, d'autant plus que

ment aux autres caraciéres €t po ourrait, dans une ceriaing mMLsure
considérés comme un élément Je reférence.
auteur a 16 déjd observée A différentes densités chez la luzerne
Y. Demarly ot coll. (19564},

la hawtewr parait pu modifde, Teia-

g
| =

)

Cette invariance d¢

o

4
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L'étude de la structuration morphologigue & 1'aid- des ceeflicients

de corrélotion hindaire entre les différents caractér

s a monteé la hau-

teur ~omme etant .
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w trouve encore réalisée  lo variabilité phénotypigue est la encorz aizg-
micnlde par une C{)i!lrainw !H”’{?,L{L"Hl‘}i.i‘[}l'f‘}'u;_‘ plus intense, 4 3 em d'écar-
tement, tout au moins dans les conditions de ces expériences 2t en
p?cmwr‘c anncee

il semble done que le modéle et les hypotheses d'agressivité pro-
posés par T. Yamada coincident avee le ¢as de contrainte intragé-
notvpique, considére alors comme un cas de compétivion telle qu'elle
s¢ trouve définie classiquement,

Muis ce west pas toujours le cas de la « contrainte inter-génoty
pigue w. L'étude descripuve détaillee des distributions des h;.t*_'rc.:-. J et
4 a nettement montré que chacune des structures génotypiques C ou S
restreint considérablenmient par sa présence la diversné morphologigque
des caracteres sensibles de la structure voisine.

Nous sommes alors amené & conclure que, par hypothése, si la
gontrainte intra-génotypique correspond & une competition, fa con-
trainte intergénotypique doit correspondre, tout au moins dans le cas
éhuclié, & un phénoméne biologigue beaucoup plus complexe, Ouire vne
contrainte intra-génotypique moins inlense que dans une parcelle
purz. il comprendrait ainsi les ¢léments d'en phenomene biologique
dont la nature est différente et complexe.

¢. — Importance biologique de Dexpression phénoiypigue de
Pagressivité entre denx structures génotypiques associées

Nous avons admis un certain nombre d’hypothéses qu'il est dif-
ficile de \'Lrlhcr ici. On doit remarquer en particulier que ia difference
(e® - ¢?) ne dépend pas exclusivement du caractére d'agressiviie,
A par cxampk, supposé invariant ou peu variable, mais dépend égale-
ment de la diversité morphologique du caraviére quantitatif V consi-
déré. estimée par ¢ . ot qui n'est pas sans rapport avec les différences
entr les potentialités initiales.

var ailleurs, Phypothése I1, = f4; exprime une « aptitude génd-
rale - qui ne peut se concevoir que dans e cas d'une concurrendce res
simipfide. Or nous savons, d’aprds les résultats trés nombreux, ¢u't!
exic. une certaine specificiié.

fais il reste (rés vraisemblable que fa nature des caracteres €51
déte: ainante dans fe comportement d'wne siracture génotypique donnée
.

sous e & un cffet de « présence » dune ulre SIructure.

o e A b
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La hauteur apparait ainsi comme un caractere dragressivitd, Lim-
portance de la notion de struciyration mci p!euiﬁgiqw apparait :i’fuf\:
ment conume une caractéristique essentielle

— Spécificité de e sciation.
L'expression phénotypique de i'cyressivité d'une struciure duil étre,
en fait, mesurde relativement a une autre structure Lien définie.

C'est aipsi que la structure C, ©ui donne, en prosence de la struc
ture S des offets dépressifc réciprogues, a, en présence de la structure
A déja déerite (Hyaride 64-43, collection de fa bStution d" Ameéhora-
tion des Plantes de Lusignan) wn coiportement toul G fail différent

Les deux structures C et A ont &€ instalices en ccllule de compe-
tition dans I'expérience 11 (1,1.15;;;:,3;1 !‘}i‘?(‘-}‘ Le dépoutllement d'¢chan-
tillons, réalisé toujours selon les mémes méthodes déja deerites, a pe
mis d’estimer les modifications plastiques suivaates (Tablean XHU).

TABLEAU Xill

Caracteres observés E c l {

adn s VDY FNEN - i e | !

Hauteur E — .07 ! —0.14
i ‘

Nombre de tiges ’ 0.00 0,06
f |

Matiére séche ' —001 | —40,33

Nombre d'inflorescances ! -0,02 | 0,57

¢e qui montre neitement un désavantage pour A en présence de C et
une indifférence pour C en présence de A.

Les réponses quantitatives des différents caractercs Correspon-
dant & ces modifications sont représentées cn fonction du fa cteur
« présence », sur la figure 11, On voit ainsi que
-— 1a supériorité pette de C sar A pour ia hauteur semble avoir as

suré a la structure C une certaine stabilité dont le vésultat est I'ab-
ence de modification notable au niveau de ses caractires sensibles

1

— la structure A ne semble pas présenier cetie propriété et se trou-
ve déprimée dans tous ses caractéres.
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1l est donc évident que I'estimation de I'expression phénotypig.
I'agressivité d’une structure génotypique n'est pas suffisante si ells
cure uniguement urie « valeur générale ». On doit également tenir con
de la spécificité du comportement, V'estimation étant faite d’aprés
mesure phénotypique.

Stabilité des réponses dans les « effets dépressifs ».

Cependant il parait évident que cette propriété, qui reste détcr-
rmaée par les fondements de I'expression phénotypique de ag-essivité,
repose sur des bases biologiques stables, caractéristiques de la siyuc-
ture génotypique considérée. C'est ce que montrent les observations
suivantes.

Nous avons vu que l'association des structures C et S a donné
dans l'expérience I (1965) des « effets dépressifs réciproques » entre
ces deux structures. Ces deux structures ont été remises en associa-
tion lannée suivante et a un emplacement différent du premier, dans
I'expérience 11 (1966).

La figure 9 montre les réponses quantitatives en fonction du fac-
teur « présence ». A part le fait que S produit ici en moyenne davan-
tage d’inflorescences que C, on retrouve dans cette figure les principaux
résultats déja décrits a propos de la figure 8, on retrouve ainsi :

— la supériorite de C pour la hauteur
— la supériorité de S pour lec nombre de tiges
— les désavantages pour les deux structures au niveau des caractéres

sensibles tels que le poids de matiére séche et le nombre d'inflo-
rescences.

La similitude frappante entre les résuitats nbservés dans ces ex-
périences différentes par leurs conditiors environnementales est une
indication trés intéressante pour la recherche d’un conditionnement
biologique stable de ce phénoméne.

I1 faat enfin noter que la spécificité du comportement se trouve
confirmée par ces nouveaux résultats.

4. CONCLUSION

Le r6le que remplissent les caractéres dans le conditionneme:!
du comportement d’une structure génotypique en association déper
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finaiement de la nature proprement dite de ce caractére. lls intervien-
nent soit :

— par leur importance, s'ils sont du type agressif.

— par leur incidence sur ’équilibre de P'individu, lorsqu'ils sont sen-
sibles et qu'il existe une structuration morphologique.

La plupart du temps, il doit étre difficile de définir ou d’isoler
tous les éléments qui interviennent effectivement ; Pensemble des ca-
ractéres détermine pour lindividu une propriété qu'on pourrait donc ap-
peler « expression phénotypique de l'agressivité », ayant vraisemblable-
ment une valeur générale pour Iindividu parce qu’elle est définie par
des caractéres ayant un conditionnement biologique stable, c’est a dire
génétique.

Nous verrons que cette valeur générale est insuffisante. La mesure
de cette propriété, réalisée sur des caractéres phénotypiques, nécessite
Pintroduction d’une estimation de la specificité des compétiteurs.

B. SIGNIFICATION DES INTERACTIONS BIOLOGIQUES
I. INTRODUCTION

Nous avons vu que cette propriété qui z été désignée par I'expre-
ssion phénotypique de I'agressivité reste dépendante dans son estima-
tion de :

— la nature du caractére dont la réponse est mesurée
— Passociation observée.

La nature réelle des relations biologiques entre individus ou
groupes d'individus est finalement difficile a définir sans ambiguité
lorsque les effets sont exprimés sous la forme de réponses quantita-
tives caractéristiques 4'un stade donné.

(‘onsidérons de nouveau deux individus I, et I, voisins, mis a
pric:i en condition de concurrence. disposant d’un milieu environne-
mer“al physique commun dont certaines composantes peuvent éir'e
eén c:antité [imitée. Reprenons ici I'hypothése de T. Yamada qu'il
eXiS : pour ], et [, un caractére d’agressivité A de valeur a, et a, ;
Iye 7, vont utiliser cet environnement en fonction de leurs caractéres
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d’agressivit(, c'est A dire, respectivement, selon f(a,) et f(a,), de sorte
que chacun « exercera » sur I'autre une « pression de compétition »,
I, = ®{f(a,) — f(a.)}
M, = o{f(a,) — f(a,)}
le terme « pression » a été utilisé ici par Yawada par analogie avec
la physique car un état d’équilibre, qui est I’élat le plus simple, doit
correspondre a :
Oy = - I;

Lorsque cet état est jugé sur un caractére sensible, ce'a corres-
pond & un cas d’additivité dans I'utilisation des ressources de I'environ-
nement, la perte de I'un correspondant au gain de I'autre ; c’est 'a «lo
de compensation ».

Lorsque |IT,| + |M,|. nous avons un état différent.

2. PRECOCITE DES INTERACTIONS DANS LES ASSOCIATIONS

Cela est encore plus complexe lorsqu’il s’agit non plus de deux
individus, mais de deux stiuctures génotypiques comme C et S par
exemple. Les individus se trouvent soumis aux deux types de « con-
trainte » déja mentionnées et il devient pratiquement impossible de
déterminer la narure réelle des relations biologiques entre structures a
I'aide des seules réponses quantitatives observées.

Une solution consiste a considérer I'e¢ffet de « présence », c’eit a
dire de la «nature génotypique présente» sur la réponse du compétiteur
dont un caractére phcnotypique est observé.

Cette « nature génotypique » intervient par son expression phé-
notypique de I'agiessivité. Mais nous savons qu'il n’est pas aisé d’es-
timer convenablement cette expression car il faudrait alors détermi-
ner :

— le nombre de caractéres qui la conditionnent.
— le moment a partir duquel ’action d’un tel caractére devient ef-
fective.

En effet, la « géne mutuelle » observée dans I'association des struc-
tures C et S a été notée a un stade trés jeune, dés les 15 premiers jours.
Dans une expérience réalisée en serre selon le modéle expérimental
déja exposé, et qui a été décrite et commentée par ailleurs, N. Chalbi

B
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(1407 b), les structures C et S ont figuré en association et en parcelle
pure. Les conditions de concurrence étaient séveres (8 cm d’écarte-
ment entre les lignes et 0,5 cm entre plantules sur la ligne). Au bout
d’un mois, le mélange réel avait perdu 24%, environ de sa valeur espérée
pour le poids de matiére séche.

On peut voir ici les moyennes étatlies sur des effectifs supéricurs
a 200 plantes pour chaque structure, I'écart-type 2 titre indicatif et les
modifications plastiques relatives du mélange (Tableau XLV).

TABLEAU XV

i 1
Structures génotypiques | C } S
A e L K el N W! A ___l o
Poids de matiére séche (103 gramme) | 91,3 | 935

Modification plastique relative (I 0
Ecart-type : 5,52 | |

Les deux structures exercent donc frés té¢r 'une sur I'autre un
effet de « présence » tel qu'il en résulte pour chacune I’eflet dépressif
deéia étudié plus haut a différents stades et qui semble ainsi caracté-
niser, par sa réciprocite, ['association de ces deux structures génotypiques
Cet S.

Il faut noter que la similitude des résultats obtenus ici pour les
structures C et S, avec les résultats observés pour ces mémes struc-
turcs dans les expériences I et 11 décrites est une indication supplémen-
taire trés intéressante pour ia recherche d’un conditionnement biolo-
gique stable de ce phénoméne.

Dans le cas de ces deux structures, cette « géne réciproque »
pourrait correspondre, au moment ou elle se produit, 4 une modifi-
cation du conditionnement environnemental de l’association, ainsi
par exemple un envahissement de I'espace ou une altération des qua-
lités essentielles de 'environnement physique, etc... Mais on ne sau-
rait déterminer tous les caractéres d’agressivité ayant entrainé un
rés.!tat aussi précoce.

Ce résultat précoce pourrait ci fait découler d’un effet minime,
inc -elable, d’amplitude infime 4 un moment trés antérieur, et qui en-
tra: erait ainsi, progressivement, des résultats importants.

T P DA IS T
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3. INTERET GENERALISE DES INTERACTIONS

I est plus intéressant en définitive, lorsque les relations biologiques
entre structures en association sont examinées a I'aide de réponses
quantitatives, de considérer que chacue structure exerce sur Pautre,
un effet de « présence » tel que les relstions peuvent étre.

—(1)— Une recherche des mémes resso:rces dans un milieu commun.

—(2)— Une «interfé ence » d'une structure sur I'autre méme en ab-
sence de recherche des mémes ressources dans un milieu cop-
mun insuffisant.

——~(3)— Les deux a la fois.

Ainsi, lorsqu’on posséde les informations nécessaires consé-
quentes a la cellule de compétition 2t aux cellules pures COTTespoin-
dantes, ce qui est notre cas, on voit bien par la représentation gra-
phique comparative en fonction du facteur « présence », figure § par

exemple, /a nature factorielle de ia réponse ; la notion d'intéraction se
trouve alors justifiée.

De maniére générale, considérens la cellule de compétition {G,, G its
comprenant les deux structures G, er G, {G,, Gif et {G;, G,;} étant
les cellules de référence ; nous dirons qu’il y a, au niveau d'un carac-
tére quantitatif y observé, interaction entre les différents effets de
« présence » dans cetie cellule, compte tenu de la quantits :

by = (yy + Ya) = Yu + ¥

lorsqu’on considére :

Yu €t ¥y réponses en cellule pure

Yy et yy, réponses en cellule de compétition.
Trois cas d'intéractions sont possibles :
= (1)~ Cu = 0

C'est un cas d'intéraction nulle, il y a additivité stricte entre les effets.
Ceci peut étre une indication pour un cas de compétition au sens clas-
sique, en milicu limité, la perte d’une structure étant quantitativement
compensée par un gain de I'zutre. Mais ce cas peut également cor-
respondre a une indifférence entre les structures associées.
—(@{)—-{y< 0:

C'est un cas d'intéraction négative entre les effets de « présence » au
niveau du caractére observé, cas d'effets dépressifs réciproques
—(ii)={,;,> 0 :
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C'est ¢galement un cas d’intéraction, mais positive. Ce cas a été ap-
pelé « coopération ».

Mais il est plus intéressant d’exprimer c_ite intéraction biologique
dans les associations sous forme de modification plastique relative du
mélanse.

a2 OuE I = Gty

M (Yu + y 7))
en pondérant par la performance espérée du mélange ; on obtient
aicsi une information chiffrée sur I'importance de I'intéraction par
rapport a tout ce qui est additif dans Iassociation.

Nous avons établi ces valeurs pour certaines des structures dont
l'association a déja fait 'objet d'un examen particulier dans ce texte.
Elles figurent au Tableau XV.

D'aprés ces résultats, il ressort :

— qu'il y a intéraction négative entre les effets de « présence » de la
plupart des structures en association.

— que I'association { F, H } dunne licu a une intéraction positive.
— que dans les associations { C, S} et | C, M 1, les intéractions
obtenues sont pratiquement de méme vileur dans les deux exp.

riences [ at II.

TABLEAU XV

Modifications plastiques relatives pour les mélanges
de certaines structures génotypiques ae luzerne (Lusignan)

s | e | mm | ES)

— R e R m = - e i - PP - | —

-007 | -~ -

Hauteur (:8:;) (—0,07) 't—0,00) |(=0,01)
Nombre de tiges (:g_fé) (:8;:?) -(+(;,09) ‘(_,6:10)
Poid: de matiere séche {:g:gg) (:g:g; :(+(-):15) ;(—5‘07)
Nom're d'inflorescences (:8:22) _"(3% o +6:.21) !(-—6.30)

— e T — e e e

¥ 0,11 : Expérience I (1965)
3o (- 0,13) : Expérience IT (1966)
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A. OBJET ET METHODOLOGIE

Il devient alors trés intéressant de présenter quelques résultats
remarquables relatifs aux intéractions entre effets de « présence » de
certaines structures dans différents milieux nutritifs artificiels. Nous
avons retenu pour celd les cas des deux associations étudifes, C’est
a dire
— celle des structures C et S, oil les effets sont dépressifs.

— celle des structures F et H, ol les effets sont améliorants.

Cette série d'expériences, réalisée 2 la Station d’Amélioration
des Plantes de Lusignan, a été concue de Ja maniére suivante.

Les plantules de luzerne ont été repiquées dans des caissettes en
bois ayant les dimensions suivantes -

= 42 centimétres de longueur.
15 centimétres de largeur.
= 25 centiméties de profondeur.

I

Ces plantules ont été disposées en ligne selon la plus grarde dimension
de la caissetre, 36 heures environ apres la mise en germination en
boite de Petri, et en étuve 3 23° C. Des trous ont ¢été pratiqués dans
le fond des caissettes afin ¢éviter la stagnation de I'eauv d’arrosage.

Nous avons adopté le méme dispositif expérimental gue celui
qui a éié déja décrit pour i'expérimentation en champ (N. Chalbi,
1967-a). 1i s’agit donc d'un dispositif caractérisé par :

— le modeéle monodimensionnel

— des plantules régulidrement disposées, donc a densité cons-
tante pour une méme caissette.

Les caissettes sont donc considérées dans cette expérience com-
me étant

— des cellules « pures », lorsqu’elles comprennent une méme struc-
ture génotypique.

— des cellules de « compétition », s’1 ¥ a alternance d'une structure
et de l'autre sur la ligne, ie dispositif mécanique de « repérage »

a l'aide d'une réglette graduée (N. Chalbi, 19¢7-3) permettant par
la suite d'identifier phénotypiquement chacune gss structures.

L’ensemble des traitements pour chaque type d’association (cais-
settes de référence et caissettes d’association) a été reproduit de mia-
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n:iére identique dans trois milieux artificiels ; ce sont des sols composés
sclon trois niveaux de fertilité nettement différents, testés au préalable
et que nous désignerons par Ry, R, et R,, c'est a dire :

— R, sol trés riche : mélange de (1/2 terreau + 1/2 sable)
~—- R, sol moyen vl mélange de (1/4 terreau + 3/4 sable)
-— R, sol peu fertile : mélange de (1/8 terreau -+ 7/8 sable)

Trois répétitions ont été réalisées pour I'enserable des traitements,

Les caissettes ont été réparties en « blocs complets au hasard »
et installées dans des bacs métalliques contigiis, garnis de tourbe :

enes ont été disposées de maniére A obtenir un ¢cartement uniforme

udlre les lignes semées (25 centimétres entre les plans médians longi-
teltinaux).

Cet essai peut &tre, en définitive, considéré du type factoriel (4 <
3 x 3), si on tient compte de "occurence de :
— 4 effets de « présence» : ¢ ; ¢, 5 : S,
— 3 niveaux de richesse (potentielle) du milieu : Ry R, et Ry
— 3 répétitions ou blocs B,, B,, B..

B. ANALYSE DE L'ACTION DU MILIEU
SUR LES « EFFETS DEPRESSIFS »

1l s’agit donc 13 d'un essai réalisé & Lusignan (1966) avec les struc-
tures C et S déja décrites et étudiées antérieureraent. Cet essai a donc
€t¢ installé selon le type factoriel (4 %3 »3) déja précisé. En raison
du volume expérimental entrepris 'année de cette expéricnce, nous
nous sommes contenté d’observer (fin octobre 1966) le nombre de
gousses formées et miiries pour 10 plantes par caissettes (pure) ou par
constituant (élément de I'association). On sait, d’aprés les tableaux
Il et IV, que ce caractére présente une corrélation positive appréciable
avec le nombre d'inflorescences et par conséquent avec de nombreux
aufres caracteéres dans ce matériel végétal.

On a observé pour les différentes situations et selon la fertilité
dv milieu, les performances moyennes par plante qui figurent au ta-
bliau XVI (blocs réunis).

Ces résultats numériques montrent bien que dans le cas de cet
o nple précis, les performances de chaque structure génotypique
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qu’il sagisse de S ou de C. se trouvent réduites en présence de I'autre
Streecture, quel que soit le miveau de fertilité du milieu,
TABLEAU XV

Nombre de gousses et modifications plastiques relatives
dans l'association de C et S et dans les trois milieuz R:, R: et R:

Milieu R, | Milieu R, | Milieu R,
P e e et e e
L' Lo S} -Sc B CR (" S I Sr ! Ci' Cai S[ S(
S, T -i Ew S N L e SO = S NS 5 al ST ,,_..-__.% ] ._..._,_-i A=
l ! i 1 | ! | ! {

530 45| 7413249 31,411 15 | 4,4‘ 22| 4, 1\ 2.0
T T e S e T T T | I e O iy Ze=s
: !

013 | 05 | 036 | -061 | -048 | -049

Ces résultats ont été par ailleurs représentés graphiquement en
fonction des différents mili *ux, comme le moutre la figure (12 -a).

Nombre de G
grappes mures a Fig. 12 : Réponse yuantitative du
81 du nombre de grappes mu-
® : res des structures « C » et
7 it « H » dans différents ini-
S lievx Ry, Rs: et Ra,
& \\‘
5 S\
+ ::@l\""‘
4 \ @-=--aeen
] \
®
3q \\‘ {“\
\“\\ ‘\+
21 y e ®
B ivtatt
1
R Milieu
R, Ry Ry

;) O ~- ‘Cponse de « S » en parcelle pure
4 ®  €ponses respectives en assoc ation
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On distingue dans ce graphique deux sortes d’effets -
— les effets des différents milieux R, Ry et R,

— les effets du facteur « présence », ou effets d'une « structure » sur
les performances de I'autre en association.

L’analyse statistique de cet essai a permis de dégager des résultats
trés intéressants. Quelques éléments de P'analyse de lu variance obtenue
dans cet essai factoriel sont représentés dans Je Tableau XVII.

a. — KEffets du milieu physigue sur la nature des modifications
plastiques :

En premier lieu, on constate d’aprés I'analyse de la variance gu’il

n'y a aucun effet important imputable aux répétitions. Les moyennes

des performances qui sont portées sur le Tableau XVI et a figure
(12-a) peuvent donc étre comparées.

La figure (12-a) montre pour le comportement de la structure S
en présence de la structure C une certaine rendance @ Uintéraction sta-
tistique avec le facteur « richesse du milieu », ce qui n’est pias le cas
de la structure C ; maijs cette tendance n'est pas significative

TABLEAU XVII

Analyse de la variance ;
Nombre de gousses dans I'association de C avec S dans 3 milieuz

- Degrés | F[ca] | F théo-
Sources de variation de’ | cilg | rigue
| lberté | b il
| — répétitions 2 Laol - 3R
2 - traitements 11 1 |
a) cffets de « présence » | 31 3213 * 1,49
b) richesse du milieu | 2 i 2488 389

c) intéraction (a) x (b)

6 289 | 300

X - répétitions x traitements 22 '
a) blocs x effets de « présence » 61 1 3,00
b) blocs x milieux 4 2,38 | 3,26
¢) blocs x milieux x effets de « pré- 12 -

sence »

(erreur résiduelle)
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En fait, on dégage dans cette analyse de la fluctuation a 5 ¥, une
(1égére) signification de Iintéraction du secord ordre (effets de « pré-
senee » X richesse du milieu), désignée dans le tableau XVII par in-
téraction {(a) x (b)  lorsqu’on adopte, pour I'estimation de Ia variance
attnbuée a lerreur aléatoire, la somme des carrés de I'ensemble des
intéraciions « blocs x traitements », avec 22 degrés de liberté.

Nous avons donc jugé préférable de prendre comme estimée de
!a variance de l'erreur aicatoire, avec 12 d.d. liberié seulement, celle
qui est relative a I'intéraction statistique du 3éme ordre, c'est a dire,
dans le Tableau XVIH lintéraction « blocs x milieux x effets de « pre-
sence », afin de sortir, cet effet minime du milieu. A ce niveau de {"ana-
lysc, on ne décéle aucun effet dintéraction significatif avec le facteur
« richesse du milieu ». C'est cette seconde aralyse qui se trouve finale-
ment présentée au Tableau XVIIL

En définitive, on retient de I'étude des effets du milieu physique
dans cette expérience les conclusions suivantes.

a — Il existe des différences hautement significatives entre les effets
des différents niveaux R,, R, et R, de richesse du milicu nu
tritil. artificiel. Ces différences sont nettement marquées au
nivzau des peformances en caisseite pure des structures C et
€ (Figure 12 -a).

b — Une variation aussi imporiante du milieu ne modifie pas la na-
ture des effets de « présence » de chacune des deux Structures
C et § (ces effets sont toujeurs dépressifs dans ce cas-ci)
comme le montrent les modifications plastiques relatives in-
diquées dans le Tableau X VI.

¢ — Notons toutefois que les 2 structures C ot S paraissent pré-
senter chacune un comportement caractéristique sous Paction
du milieu, c’est-a-dire que :

— La medificatica de la structare C semble conditionnée par la ferti-
lité (potentielle tout au moins) du milieu et croit en valeur absolue
lorsque cette fertilité croit.

— La modification de 'a structure S, trés importante ici, %e semble
pas présenter un ordre précis relativement aux différents ni-
veaux de fertilité du milieu.
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b. — Stabilité¢ de Pintéraction biologique.

Examinons maintenant les conséquences sur les effets de « pré-
seace », c'est & dire sur les effets d'une structure sur les performances
de Pautre en association.

L’analyse de la variance du Tableau XVji montre clairement que
les effets du facteur « présence » son: hautement significatifs et ne
présentent donc aucune intéraction Statistique notable avec les répét.-
tions et ia richesse du milieu,

On peui donc étudier (et nous en avions déja souligné I'intérét
général), les intéractions biologiques entre structure et qui sont dues
aux différems facteurs « présence ». Ceci peut étre réalisé en utilisant
la modification piustique relative du mélange théorique du caractére
obser vé.

A =Wty - Gu +y.)
M (i1 + ¥22)
dans les différents milieux nutritifs,

A T'aide des caissettes de référence, nous avons établi pour chaque
milieu, les valeurs espérées du mélange théorique pour une plante.
Nous avons également reconstitué les mélanges réels correspondants.
Ces valeurs figureat au Tableau XVII—a.

TABLEAU XVIIl a

Mélanges théoriques et observés dans le cas du nombre
de gousses. Association des structures C et S

Richesse du milieu Ry R,

i Sy S T SR R s Lt
‘théo-| réel  théo- réel  théo-| réel
 rique rique rique

635 383 4,54 231 421 2,14

049 | -049

Mudification relative i -0,38

Ori remarque, d’aprés ce tableau. que les mélanges réels sont in-
Jé: curs aux valeurs respectiver espérées quel que soit le niveau de Serti-
lir du mitieu utilisé.
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cette figure (12-b), caractérisée au niveau du n
muries, par :
~— une absence d’additivité dans I'utilisation des ressources.

-- un méme type de comporiement en association, caractéristique

de 'association des structures génotypiques C et S, quel que soit
le milieu utilisé.

ombre de gousscs

Notons toutefois, d'aprés les modifications plastiques relatives
(Tableau XVIII) que ces «effets réciproques» semblent relativement
moins importants dans le milieu trés fertile.

En conclusion, il faut insister sur le fait que ces nouveaux résul-
tats, caractérisés par la spécificité déja observée dans le comportement
de ces deux structures génotypiques C et S lorsqu’elles sont associées,
soulignent, 13 encore le conditionnement de ce phénomiéne par une base
biologique stable, ayant le méme type d'expression quelle gue soit la
fertilité du milieu physique.

C. ANALYSE DE L »CTION DU MILIEU
SUl LES « EFFETS AMELIORANTS »

Il s’agit cette fois-ci d’un second essai réalisé 4 Lusignan (1967)
avec les structures génotypiques IF et H déja décrites. La encore, nous
avons adopté le type d'essai factoriel (4 x 3 » 3) déja exposé, avec
les mémes niveaux de fertilité R,, R, et &,.

Des échantillons comprenant 10 plantes par traitement ont été
prélevés en pleine floraison et dépouillés de sorte qu'on a observé et
mesuré pour chaque individu de ces échantillons, les caractéres sui-
vants :

— La hauteur a partir du collet.
- Le nombre d’inflorescences.
— Le poids de matiére séche (aprés (2 heures en étuve & 70° C).

Afin de mettre en évidence dans cette association la nature de
Cet': « contrainte intergénotypique » (différente de la précédente),
no - utiliserons ces trois caractéres gans la préseate étude.

On a observé pour le nombre d wnflorescences dans les différentes
sit rions les performances moyennes portées au Tableau XVIII-b en
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jonction des différents miliewx. Nous

ve tableau les modifications plastiq
pondent.

avons fait figurer également sur
ues relatives qui leur corres-

TABLEAU XVIII b

Nombre d’inflorescences et modi fications plastiques relatives
dans Vassociation des structures F et H
et dans trois milieyr différenis

Milieu R,

l : S T M e

| T P l
H,;F!EF,,iH Hi | F | F,

Milieu R, Milieu R,

|

F i F,,! H
10.61:14,9}[ 7,4' 5,7 641 104 G147 56) 68 39( 25
: AL e ; i - I I

H|H,

e f i —— e i e i)

{ i

| 1%

\
4 \
| T———————

i
I

J f
-0,22 i 40,61 E -0,22 | +022; -0,35

Ces résultats numériques montrent que nous sommes dans un cas
de « contrainte intergénotypique » différente du cas précédent.

En effet, la structure génotypique F montre une performance amé-
liorée par la présence de H, alors que cet*~ derniére se trouve désavan-
lagée. Cette situation est observée quel que soit le niveau de Sertilité
R\, R, vu R, du milieu.

La 4galement, nous avons représenté graphiquement ces perfor-
mances en fonction de la fertilité du milieu, sur la Figure 13 - a,
Comme dans le cas précédent, nous retrouvons :

— les effets des différents niveaux de fertilité R.. R ot R,

— les effets de « présence » d’une structure sur les performances de
I"autre.

Cet essai factoriel a été finalement soumis I'analyse de la va-
rince. Quelques éléments en sont représentés dans le Tableau XIX.

=

ST R R ISR e
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TABLEAU XIX

| ; F oqt. | F théo-
Sources de variation | ddl ! Ccf,- rique
, ulé
1 | (0,05)
| : B e T R — ; —— -— ': ——
o 1 — répétitions £ 7 : 0,86 | 3,89
. | ;
¢ 2 - traitements | 11 : |
_ a) effets de « présence » ' 3t 3,39
b) richesse du milieu i 2 | 24,86 3,89
c) intéraction (a) x (b) | 6 | 1,63 | 3,00
3 - blocs x traitements | 22 | |
<! |
3 a) blocs x effets de « présence » : 6 | 094 3,00
b) blocs x milieux 4 0,11 { 3,26
c) blocs x milieux x « présence » | 124 . Bl | 3,26

(résiduelle) | ? |

On a aussi noté, dans cet essal, /e poids de matiére séche de ces
mémes échantillons ; on a observé les performances moyennes qui
sont portées en fonction des différents milieux, sur le Tableau XX.

TABLEAU XX

Poids de matiére séche dans 'association des structures F et H
(en gramme)

A ———————————
] Milieu R, I R, | R,
— — ’ SIC——. : .
e e ! ; e @Y
; FleEHf:F;F,,-HIH,;FEF,,iHIf
el o Ly, DT R, el SO MRRDN: S
J | ; . '
12,59 ! 1,85% 1,61 1,86 225 [1,53 (1,36 170 L91 | 1,38 | , 1,06
E H s iy, AL E I l lww : s bl o b
: Ces résultats, relatifs au poids de matiére séche, ont été également

re; -isentés graphiquement, figure (14 —a). On retrouve dans l'inter-
‘ § pration de ce graphlque les mémes remarques que celles qui ont été
4 8 for -ulées plus haut a propos du nombre d’inflorescences.

» 'V~d‘

B N R T
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» 'V~d‘
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Por ailleurs, I'analyse de la variance pour le poids d- 1itidre
séche a fourni pratiquement les mémes éléments que ceux du T zoleau
XIX.

a. — Effets du milieu physique.

Tous ces résultats et toutes ces représentations graphiques. rela-
tifs & ces deux caractéres décrits dans I'association de F et H. mon-
trent clairement qu'il n’y a aucune intéraction Statistique entre les ffets
de « présence » d'une part et la richesse du milieu physique d’autre
part. Ceci permet donc d’adopter (Tableau XIX) pour I'estimation
de la variance attribuée a I'erreur aléatoire, soit la somme des carrés
de I'ensemble des intéractions « blocs % traitements » avec 27 degrés
de liberté, soit celle de Uintéraction « bloes ¥ milieux varierés »
avec 12 degrés dc liberté seulement ; c'est cette derniére qui est finale-
ment représentée au tableau XIX.

Tant pour le nombre d’infloresc=nces ue pour le poids de matiére
p p

séche on remarque donc, pour la structure F comme pour la structure
H, que :

a — Il y a des différences trés nettes, hautement significatives, entre
les effets des divers niveaux de fertilizé R, R; et R;.

Ceci est nettement marqué au niveau des performances moyen-
nes en cellule pure, figures (13 -a) et (14— a).

b — Une variation trés importante apportée dans la fertilité du milieu
physique ne modifie pas. la encore, la nature des effets de
« présence » de chacune des structures F ou H sur I'autre. En
effet, quelle que soit la fertilité, la structure F est améliorée
alors que la structure H est dénrimde,

h. — Action dc milieu sur Pintéraction biologique.

L'étude de I'action du milicu physique sur les effets de « pré-
sence » est, dans cette expérience, trés importante,

Nous allons réaliser cette étude en utilisant, la encore, la mo /-

cation plastique relative dy meélange théorique pour le caractérc ob-
servé, c’est a dirs -

A = Uizt ¥a) ~ Gn + yi0)
M i1 + ¥i23)
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M i1 + ¥i23)
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dans les d*férents milieux nutritifs afin de mettre en évidence I'im-
portance des intdractions biologigques entre Jes structures en asso
tion. Les valeurs de ces modifications pour le carac
rescences moyen ont été  établies et
Tuoleau ZIXI.

cia-
1ére nombre d’inflo-
sont celles qui figurent au

TABLEAU XXi

Mélanges théoriques et observés dans le cas
de l'association F et H; nombre d’inflorescences.

Richesse du milieu R, R, | R,
|

i

 théo- réel | théo-| réel | théo-| réel

{ rique ' rique’ ' rique!
i | ; i
i_._-. - - _.,,_f S __—_3_.-_.._: et iy
{ 9,01 110,34! 6,31 | 7.59 i 4,78 l' 4,69
e et RN SR, (W) S, SRS 5 P LIRSS
Modification plastique r::la—i |
tive. +0,14 | 40,20 { —0,01

]

Un fait remarquable est que la performance moyenne du mélange
tnéorique est améliorée considérablement dans les milieux R, et R;.
Elle est pratiquement inchangée dans le milieu le moins Sertile.

En fait, ces trois situations semblent biologiquement simi'gi:c. -
en cjjet, une interpretation intéressante de ce phénoméne vient lorsqu’on
reconsidére les développements apporiés déja a propos du facteur « pré-
Sence » ou encore « nature génotypique » présente, observés ainsi au
niveau d’un caractére quantitatif. On met en évidence la nature fac-
toriclle de ces effets a I'aide des graphiques de la figure (13 - b).

On voit, d’aprés ces graphiques que :

a — Dans R,, R, et aussi R,, des cas de concurrence stricte entre
les 2 structures F et H et tels qu'au niveau de ce caractére,
cette concurrence se traduit par :

— un avantage pour la structure F.

— un désavantage pour la structure H
quelle que soit la fertilité du milieu exploité.

5 my@gﬂmzﬁ"ﬁ? R

i
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b — Cette figure (13 ~b) nous permet donc d’interpréter avan-
tageusement le Tableau XXI, compte tenu de la nature fac-
torielle des « effets ». Elle suggére les idées suivantes :

Dans les milieux R, et R,, cette concurrence semble se tra-
duire au niveau de ce caractére toutau moins, ef @ un moment
gu'il est difficile de préciser ici, par un avantage trés net de
la structure F sur la structure H, ce qui améliore la perflor-
mance du mélange théorique.

¢ — La nullité de 'intéraction biologique en R, peut étre finalement
interprétée comme une compensation des effets de « présence »
dans ce milieu peu fertile. La figure (13 - b) (segments parallé-
les) montre bien une additivité des effets au niveau du mélan-
ge, les ressources disponibles de ce milieu devenant vraisem-
blablement limitantes.

c¢. — Intéraction biologique et caractére observé.

On est tenté, lorsqu’'on examine les performances moyennes du
mélange réel, Tableau XXI, de supposer que cette amélioration du
mélange théorique est le résultat d’une « coopération enire les struc-
tures associées.» Er fait, cettc performence «excessiven du mélange riel
doit étre considérée comme dépendante du caractéie observé.

En effet, si on examine [a nature de I'intéraction biologique pour
un caractére comme le poids de matiére séche, on s’apergoit aisément
qu’il en est autrement. Les modifications plastiques du mélange pour
la matiére seche montrent, Tableau XXII qu’il y a tendance a I'addi-
tivité entre les « effets » des structures en présence.

TABLEAU XXII

T T T T T T T T
l §

Richesce du Milieu | R, ' R, ‘ R,

-

i i, || At i | " i R e

théc-| réel | théo-| réel | théo-! réel

| rique  rique! | rique,
o et e hes
Mélanges 12,1412,10 1,69i 1,81 | 1,54 | 148
Modification plastique rela- ' |
tive {000 T SE008] < 008

TR et gy e, ST
TR TR SR A e
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La représentation graphique, figure (14 - b), montre également
cette tendance ¢ la compensation entre les effets des dewx structures as-
sociées, méme dans les milieux trés riches R, et R, ol Je nombre

d'inflorescences montrait une performance « excédentaire » du mé-
lange réel.

La « coopération » entre les structures F et H, marquée quantita-
tivement au niveau du nombre d’inflorecsences, apparait finalement
comme un cas de compétition rour les ressources du milieu, se tradui-
sant par un gain pour la stiucture F et une perte pour la structure H,
le gain et la perte se compensant au niveau du poids de matiére séche.

Ceci souligne, une fois de plus, & quel point Iappréciation de la
nature du phénomeéne dans ce type d’expérience dépend du caractdre
observé.

d. Conclusion : Expression phenotypique de Pagressivité.

On est alors en droit de nous demander, 13 également, si les im-
plications entrainées par les hypothéses faites précédemment & propos
de la nature des caractéres d’une stricture génotypique et leur impor-
tance dans I'expression phénotypique de I'agressivité sont la aussi en
accord avec les résultats.

Les mesures de hauv’eur réalisées dans cette expérience montrent
clairement que la structure F posséde par rapport a la structure H une
supériorité pour la hauteur quel que soit le niveau de fertilité du milieu.

C’est ce que montre le Tableau XXIIT ou on voit que la hauteur
de F, observée en cellule pure, est en moyenne supérieure a celle de
H observée dans les mémes conditions et les trois milieux R,, R, et R,.

TABLEAU XXIII

Richesse du milieu ! Ri l R, ! Rs
S gy ’ |
|
Structures ' F|H|F |H|F|H
. G e
Hauteur (centimétres) | 52,50 42,70, 48.38 43,30J 48,46| 42,26

{
| | '

et e |

Medification relative | —0,03{+ 0,03,40,05|—0,00,+ 0,00{—0,06

o i < b i =
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C'est ce que montrent également les graphiques de la figure 15
ou on voit les modifications subies par ce caractére dans les « celiu-
les » de compétition.

Ces modifications plastiques relatives ont été calculées-et portées
au Tableau XXIII : slles montrent que la hauteur varie peu sous 'effet
de I'association.

Hauteur
354 en cm

@®———« réponse de « F » en parcelle pure
e » réponse de « H » en parcelle pure
I réponses respectives en assoc’ation

Fig. 15 : Réponse quantitative de la hauteur des structures « F » et « H »
dans différents milieux R;, R: et Ra.

Nous avons déja vu que parmi les gualités essentielles que doit
avoir un caractére du type « agressif », dans la « théorie de I'expres-
sion de I'agressivit* par le phénotype » dans les populitions /égétales,
il faut citer :

— la supériorité relative
— P« invariance »
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— la nature de sa structuration morphologique dans I'ensemble des
autres caractéres du végétal observe.

Or, les modifications plastiques relatives du Tableau XXII mon-
trent bien que la hauteur est peu affectée par I'association ct varie peu.

Par ailleurs, nous avons pu établir (Expérience 11, 1966) que dans
les structures F et H, la hauteur est positivement lice aux autres carac-
téres.

Moyennant ces divers éléments, on peut supposer que la struc-
ture F posséde par rapport a H, une supériorité dans I'expression phé-
notypique de I'agressivité par la hauteur, comme le montre la figure
15 quel que soit le milieu wtilisé - (nous présenterons dans un autre
texte les développements relatifs A ce dernjer graphique).

On peut alors répéter ici qu’il est « vraisemblable que I'ensemble
des individus de l2 structure génotypique F situés dang la cellule de
compétition en présence de ceux de structure H rencontrent au cours
de leur croissance une « géne » moindre dans cette cellule (1/2 dose
de F ; 14 dose de H) que dans une cellule pure (une dose unique de
la structure F)».

Nous avons établi que la « contrainte intragénotypique » dans
le cas de deux structures génotypiques « incompatibles » en as-
sociation telles que C et S par exemple (effets dépressifs réciprogues),
est plus avantageuse. On identifie en effet la meilleure adaptation
comme étant celle ol ces structures se trouvent chacune en compéti-
tion avec elle-méme, c’est-a-dire en parcelle pure.

Lorsque les structures génotypiques sont « compatibles », ¢’est-
a-dire lorsqu’il y a un bon ajustement, vraisemblablement, au niveaun :

— des caractéres d'agressivité

— des structurations morphologiques

— des compositions des potentialités initiales, etc...
I'adaptation « optimale » pour le rendement apparait, pour P'une des
structures tout au moins, dans I'association et non plus dans Ia com-
pétition avec elle-méme.

La diversification apportée dans la composition génotypique
d'une population végétale apparai, dans cet exemp'e et ce matériel
précis tout au moins, comme un facteur trés intéressant, susceptible
Tassurer a une structure et au niveau d’un caractére quantitatif sen-
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sible, le conditionnement d'un rendement plus avantageux que ce .
de cette structure implantée seule. Ce serait ainsi le cas de la stro
ture F.

D. CONCLUSION

Il faut insister sur le fait que cette additivité entre les effets do.
structures F et H, quelic que soit I'interprétation du phénoméne e
vérifiée guel que soit le niveau de fertilité utilisé dans cette expérience.

C'est l¢ une indication supplémentaire, trés importante et (rés
sérieuse en faveur de I'hypothése d’un conditionnement biologigue sia-
ble des effets entre structures génotypiques en association.

I1. APPROCHE BIOMETRIQUE
DES INTERACTIONS BIOLOGIQUES
ENTRE GENOTYPES EN ASSOCIATION

A. INTRODUCTION

Lorsque tous les effets impliqués dans I'ensemble de la celiule de
compétition sont considérés, leurs conséquences observées sur un
caractére quantitatif se traduisent. nous i'avons constaté,
-~ soit par une additivité
— soit par une intéraction

ce qui souligne la nature factorielle de - .+ effets.

En second lieu, nous avons constaté une stabilité de ces intérac-
tions vérifiée sur différcuts milieux et différentes années. 11 en résulte
que ce facteur « préscuce » apparait comme étant suriont dépendan:
de la « nature génotypigue » considérée.

Nous allons chercher 4 mettre en évidence, a I'aide de paramétres
caractéristiques, cette propriété qui conférerait a4 une structure géno-
typique donnée, unc « aptitude » & un certain compeortement en as-
sociation. Nous avons, dans la premiére partie de ce mémoire, dégagé
les données actuelles relatives 4 son contrdle. Les expéricnces nous
ont suggéré qu'une iclic « aptitude » pourrait étre assuréc 1 une struc-
ture donnée, par un ou p'usieurs caractéres d’agressvité,
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Soit, comme nous I'avons déjd considéré théoriquement, un ca-
ractére d’agressivité A, prenant des valeurs a dans une population,
la distribution de ce caraciére dans cette population étant supposée
connue. Connaissant les différences pour ce caractére cntre les indi-
vidus, on devrait pouvoir estimer cette « aptitudc » pour un individu
donné, relativement & ses voisins. Compte tenu des différences, une
estimation de cette « aptitude » pourrait &tre de la forme déja vue

n‘ = j:: ﬁ(a“‘a’. y-da = ﬁ-a"

et qui peut également étre étendue, soit a plusieurs caractéres d'agres-
sivité, soit a Iassociation de diverses structures. Ce type d'estimation
est insuffisant pour de nombreuses raisons.

En premier lieu, une telle estimation exprime une aptitude géné-
rale. L'existence d’intéractions hautement significatives montre 3 quel
point on doit atracher d’intérét a la spécificité des rencontres.

Par ailleurs, les caractéres ne sont pas indépendants. Il s’ensuit
que leur vraie nature et leur réle ne sauraient étre définis dans ce phé-
nomene sans ambiguité, ce qui rend un iel modéle insuffisant. 1l reste
donc nécessaire que l’utilisation d'une méthode biométrique, dans
une telle étude, aboutisse, 2 I'aide des observations faites sur des ca-
ractéres quantitatifs, a la mise en évidence de paramétres exprimant

— D'ensemble des effets intervenant dans une telle cellule de compé-
tition du fait des structures qui y sont implantées. On tient ainsi
compte de tout ce que nous avons appelé « effet de présence ».

— de la spécificité des rencontres.

B. DEFINITIONS ET INTERET DU MODELE

Nous avons abordé dans la premiére partie de ce mémoire les
aspects bibliographiques relatifs aux relations existant d’une maniére
g-nérale, entre la plante et I'action du milieu ou elle se trouve, lorsque
¢: milieu comporte un autre individu susceptible d’utiliser les mémes
rossources. Ces aspects ont été développés par ailleurs, N. Chalbi
{1767 —b). La généralisation 4 n populations différentes génétique-
1 :nt caractérisées a été ainsi abordée et suivie d’une étude des rela-
ti'ns d’ordre général ou particulier existant entre génotypes en as-
- “lation.

ﬂﬁ&ﬁfﬁwpmz?&Wmawwﬁwmwr———J




o} —

|. RAPPEL DES DEFINITIONS POUR N GENOTYPE
ASSOCIES DEUX A DEUX

Considérons un ensemble de n génotypes différents appartenant
tous a une méme espéce et qui seront désignés par {G,,....., G,}.

Une cellule de compétirion correspond 4 une population expéri-

mentale comnposée du mélange en proportions égales de deux de ces

génotypes 2 la fois, G, et G; par exemple, située dans des conditions

aussi homogeénes que possible, chacun de ces génotypes pouvant étre
identifié. On peut ainsi réaliser la généralisation de la notion de cel-

lule de compétition, & fous les couvples possibles que peuvent former
les n éléments de {G,,...., G,} lorsqu’ils sont associés deux a deux.

On définit ainsi la valeur expérimentale mesurée sur un caracrére

quantitatif y d’une plante de G, ou de G,, tous les deux étant inclus
dans la cellule {G, G,} :

{y;; = valeur expérimeniale de y, produite par G, en présence de G;

s e N gl e e Sk

"{y; = valeur expérimentale de y, produite par G;en présence de G,

Il faut noter que y;; et y;, proviennent d’une méme cellule mais

doivent satisfaire aux conditions "indépendance des échantillons.

R g e by o,

Le génctype témoin, implanwe en « cellule pure », '{G,, G;} ou

'{G,;, G;} fournit la valeur observée

Yu ou yj; ou y; pour (i = ) = 12...,n)

Il s’ensuit que, dans une cellule (G, G,}, lorsqu’on examine la

valeur observés y,; sur G, en présence de G, on dira, convention-

nellement, que :

— G, est le « génotype-producteur » ou le producteur

— G, est son « génotype-compétiteur » ou simplement son compétiteur
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P. Jacquard (1968), en utilisant cette analyse pour traiter du cas
d’association d’espéces différentes, a employé le terme « agresseur »,

Dans toute cellule de compétition, on considére a priori, que
chaque constituant est aussi bien producteur que compétiteur, ce qui
suppose une réciprocité des effets.

La totalit¢ des observations recueillies sur les constituants

de toutes les cellules de compétition réalisées avec les 1 génotypes
J{G,,...,G,,} celles du type '{G, G,} inchus, constitue n? valeurs numé-
riques que nous pouvons grouper selon un fableau carré comprenant
selon les deux entrées :
— horizontalement, les génotypes {Gysnry Gy.eryG, ), producteurs
— verticalement, les génotypes 'fG,,... G,.... G,}, compétiteurs.
comme I'indique le Tableau XXIV. La diagonal- principale comprend
les données des n cellules pures.

Une synthése de toutes les données de ce tablean consiste a utiliser
les sommes marginales selon les lignes et selon les colonnes. On de-
gage alors deux aspects différents et qui sont les suivants

— la quantit¢ Y, = Xy, ou total par ligne, contient une infor-
J

mation moyenne qui est ielative & ['influence compétitive du
génotype G, sur l'ensemble des performances des éléments
"{Gyy.., G,} pris séparément.

- la quantit¢ Y., = Xy, contient une information moyenne
i

relative & Paptitude a produire du génotvpe G ; en présence des dif-
Jérents éléments de '{G,,....., G,} considérés séparément,

Ce sont l& deux aspects qui nous permettront de décomposer le
»omportement d'un génotype en association selon deux effets de na-
ire différente. Ils ne sont pas cependunt biologiquzment indépen-
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P. Jacquard (1968), en utilisant cette analyse pour traiter du cas
d'association d’espéces différentes, a employé le terme « agresseur ».

Dans toute cellule de compétition, on considére a priori, que
chaque constituant est aussi bien producteur que compétiteur, ce qui
suppose une réciprocité des effets.

La totalité des observations recueillies sur les constituants
de toutes les cellules de compétition réalisées avec les n génotypes
{G,.....G,} celles du type '{G, G} inclus, constitue n? valeurs numé-

riques que nous pouvons grouper selon un fableau carré comprenant
selon les deux entrées :

— horizontalement, les génotypes '{G,,..., Gj.....G,}, producteurs
— verticalement, les génotypes "{Gyyoe. Gy G}, compétiteurs.
comme I'indique le Tableau XXIV. La diagonal- principale comprend
les données des n cellules pures.

Une synthése de toutes les données de ce tablean consiste i utiliser
les sommes marginales selon les lignes et selon les colonnes. On de-
gage alors deux aspects différents et qui sont les suivants

— la quantité Y, = Xy, ou total par ligne, contient une infor-
j

mation moyenne qui est ielative a [influence compétitive du
génotype G, sur l'ensemble des performances des éléments
'[Gy,....., G,} pris séparément.

— la quantit¢ Yy, = Iy, contient une information moyenne
i

relative & I'aptitude G produire du génotype G, en présence des dif-
férents éléments de '{G,,....., G,} considérés séparément.

Ce sont |2 deux aspects qui nous permettront de décomposer le
»mportement d’un génotype en association selon deux effets de na-
-are différente. Ils ne sont pas cependant biologiqueinent indépen-
ints,
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{1} Génotype producteur
(2) Génotype compétiteur

2. DECOMPOSITION DES EFFETS DANS L' ASSOCIATION
DE GENOTYPES DEUX A DEUX

Chaque ¢iément constituant, G, ou G, d'une cellule de compé-
tition étant, par définition, une partie de ’environnement de ['autre, on
considére qu’ill y a a priori, réciprocité des effets entre concurrents.

A titre d’hypothése, on et alors amené a supposer que les ac-
tions les pius importantes qui ont lieu av niveau de deux individus
moyens représentant les deux génotypes dans {G,, G,}, se rattachent
a deux catégories principales ; nous aborderons leur quantification
par la suite. Ce sont :
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2. — Les phénoméues d’action ou d'influence compétitive.

Par son propre rythme d’utilisation ou d’envahissement du mi-
lieu environnemental, individu en place impose ainsi a un voisin uti-
lisant ce méme miliew, un certain rythme d’wtilisation et conditionne
ainsi son expression phénotypique.

L’action d'un génotype G, considéré comme compétiteur, est
finalement la contrainte que G, impose A son voisin G ; au cours de
sa croissance ou sa multiplication, contrairle étant ici entendue dans
le sens pius ou moins grande liberté.

La valeur de cette contrainte ou influence compétitive, qui est
donc exercée par le génotype G, et dépend ainsi de sa nature, est,
sur le plan pratique, mesurable quantitativement par 'effet moyen pro-
duit sur le phénotype du producteur G ; Soumis a cette influence.

b. — Les phénoménes de réaction ou de résistance a I'agréssivité.

L'utilisation, par une plante, d’un milieu supposé sans limitation
de richesse, son développement d’une maniére générale ¢t son pouvoir
de multiplication dépendent, comme il est communément établi, de
son potentiel génétique. Mais lorsque cetle plante est soumise & une
contrainte imposée par un voisin, sa réponse,c’est 4 dire la maniér:
dont elle se comporte dans ce milieu physique et biclogique n’est pas
simple. Elle correspond, pour un génotype G, producteur, 3 une apti-
tude englobant & la fois :

— L’aptitude au rendement d’une maniére générale (potentiel géné-
tique). :

— L’aptitude a résister a une influence compétitive (contrainte im-
posée par G)).

INous avons désigné, N. Chalbi (1967 - b), cette réaction par
« aptitude a la compétition ». 11 s’agit d’exprimer ici I'idée que I'ind’-
vidu est pratiquement toujours, dans le cas des peuplements agrono-
miques, amené, compte tenu de son potentiel propre, 2 produire dans
des conditions de contrainte généralement définies. Une telle containte
est considérée dans un sens général, son effet su: 'individu pouvant
étre soit favorable, soit défavorable.

La valeur de cette second: aptitude dépend de la nature de G,
producteur, et doit donc étrs mesurable quantitativement sur son pro-
pre phénotype 4 I'aide de sa performance sous 'influence compétitive
d’un voisin.
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3. SIGNIFICATIONS ET ASPECTS BIOMETRIQUES
DE LA DECOMPOSITION

Ces notions d’action et de réaction ne peuvent étre utilisées 3
bon escient dans I'étude biométrique, si elles ne sont pas définies de
maniére plus rigcureuse et quantifiée. Les éléments de ces définitions
ont été déja établis par ailleurs, N. Chalbi (967-b). Nous mentionnons
ici seulement quelques éléments 2 titre de rappel.

A — Les effets principanx :

On dézage au niveau des sommes marginales du Tableauy X X1V
les effets moyens ou effets principaux de la décomposition mathéma-
tigne ; on verra plus loin les méthodes d’estimation de ces effets. Ce
sont, pour I'observation y; de la cellule. {G,, G} :

311 — Selon les lignes, a, : cest I «aptitude a Pagressivité» du
génotype G, ; ce parameétre mesure la modification que ce génotype
produit sur la performance vy, ;d’un génotype G, producteur quelcongue
soumis 2 son influence.

312 — Selon les colonnes : & ; - c'est Uwaptitude a la compétition»
du génotype G; producteur ; elle mesure sa capacité de réaliser
une performance y,, sous linfluence compétitive d’un compériteur G,
quelcongue.

Les aptitudes a et b ainsi obtenues sont rapprocher de celles
mises en évidence dans un autre domaine de la génétique guantitative
par Griffing, B. (1956 a et b) dans sa définition de "aptitude générale
a la coinbinaison.

La nature factorielle des effets rend la conception de ces deux
types d’aptitudes compatible avec les catégories de contraintes que
subissent les populations ¢ éja décrites. En effet le passage de la cellule
pure a la celluie de compétition étant en fait la substitution d’unc
« dose de présence » 4 une autre, on remarque ceci :

— Dans Ia « contrainte intergénotypique », cas de la celiule "Gy, G}
une observation y,; et sa réciprogue »u fournissent les infor
mations a; et b, d’une part et a; et b, d’autre part.

— Dans la « contrainte in’ra-génotypique », cas de la cellule pure
{Gy, G,} par exemple, I'observation y, fournit seulement a; et b,
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C’est pourquoi on peut ccnsidérer pour ces deux aptitudes une
moyenne caractéristique de la structure génotypique.
o= (a + b2
qui est contenue dans la quantité
nﬁ(; Yy + Zyy) - in? f% % yiy)
i j J

J
et qu'on pourrait désigner par son « aptitude générale & I'association ».
On a alors un paramétre 1 ¢, qui a rigoureusement la méme signifi-
cation qu’en génétique quantitative, Griffing, B. (1956 a et b), dans le
cas de I'aptitude générale a la combinaison.

b. — Les effets spécifiques aux associations.

Mais I'additivité de ces effets principaux n’est pas une régle ab-
solue. L'existence de relations particuliéres entre génolypes associés
nécessite, pour compléter ces deux estimations 2 partir des totaux
marginaux, la considération d’une « aptirude spécifigue a l'associa-
tion ». Dans des conditions données, cette aptitude spécifique dépend
des natures génotypiques en présence et est de la forme

sy = F(a; , b)) (= 1. 0)
et qui peut caractériser par définition, aussi bien la « contrainte intra-
génotypique » que la contrainte « intergénotypique ».

Cependant, les aptitudes générales a, et b, qui doivent étre consi-
dérées effectives dans ces associations par paire, et que fournis ent
les sommes marginales du Tableau XXIV nécessitent une corrrection.

En effet, chaque génotype étant considéré dans chaque cellule 3
la fois comme compétiteur et comme producteur, son comportement
vis-a-vis d’un voisin dans une cellule est aussi caractérisé par |'écart
algébrique

d = (a - b) = 'l‘(? Yiy — E yi) == (Y. = Y
n J

Cette différence entre les deux aptitudes constitue un paramétre
supplémentaire caractéristique du génotype. C'est en quelgue sorte
une « sensibilité a la contrainte » (ou une « agressivité », selon le point
de vue adopté) caractéristique du génotype en tant qu’aptitude géné-
rale.

C’est surtout la différence .
qui semble présenter un intérét important pour deux génotypes en

association dans une cellule '{G,, G,}. Il y a lieu, sans doute, de rap-
procher ici cette différence de la « puissance compétitive » ou « pres-
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sion de compétition » formulée par T. Yamada (1955) et déja pré-
sentée, pour un caractére agressif prenant les valeurs a, et a,, elle
serait exercée de maniére réciproque par c2ux individus I, et I, telle
que : { I, = o{f(a) - f(z,)}

", = off(a,) —~ f(a,)}

Cette notion reste cependant mal définie.

¢. — Remarques.

Lorsqu’on examine cette décomposition a la lumiére de I’hypo-
theése faite sur Pexpression de I'agressivité chez I'individu par le phéno-
type, on est tenté de penser que 'aptitude & I'agressivité (phénomeéne
d’action) doit étre exprimée exclusivement par les caractéres classique-
; ment dits agressifs (ainsi par exemple la hauteur, le nombre de feuilies,
4 215 leur largeur, les racines etc....). Ce sont clors exclusivement les dif-
i férences pour ces caractéres qui détermineraient la supériorité d'un
génotype sur un autre, dans une cellule.

Etant données les connaissances limitées que nous possédons
généralement sur la nature précise des différents caractéres, I'effet de
« présence » que nous avons mis en évidence a plusieurs reprises, doit
comporter les deux types d’effets composants. Le phénoméne étant
étudié & Paide de la déconposition de la réponse quantitative d'un
caractére, on est amené a envisager qu'il existe :

— des caracteres surtout d’agressivité, mais qui sont également sen-
sibles.

— des caractéres sensibles en premier lieu, mais contribuant a I'ex-
pression de 'agressivité en raison de I'unicité oiologique de I'indi-
vidu et des relations physiologiques entre les différents caractéres.

C. LE MODELE MATHEMATIQUE D'ANALYSE

Ure fois ces considérations faites sur la décomposition des effets
et leur quantification, nous abordons ici la mise au point d’'un modéle
mathématique.

Ce modéle s'inspire des « croisements dialitles » en génétique
quantitative. L’analogie est faite avec le dialiéle complet comprenant
les n autofécondations et les n(n-1) croisements disects et réciproques
que donne lutilisation de n génotypes deux a deux ; ce modéle a été
¢tabli en utilisant les travaux accomplis par F. Yates (1947), Jinks,
JL. (1954), Hayman, B.T. (1954- a : 1954 - b), Kempthorne,
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0. (1952-1956), Griffing, B. (1956 a et b), puis Cockerham (1963).
D’autres travaux ont €t€¢ présenté ultérieurement ainsi, Chaume, R.
(1968) et Topham, P. (1966).

Nous avons développé en détail les aspects importants de ce pro-
bleme, N. Chalbi (1967 - b) ; I'analogie entre dialléle et association
a ét€ ainsi discutée, de méme que les aspects mathématiques relatifs
a la partition de la variation.

|. LE MODELE MATHEMATIQUE
ET LES SOURCES DE VARIATION

Soit les n génotypes '{G,,...,G,} et soit la cellule de compétition
"{G;, G;}. Cette cellule fournit deux type8 a’observation quantitative
dont I'une, y;;, est produite par le génotype G, en présence de G,
Cette performance peut éire décomposée selon le modéle
Yy=m + a + b; + §; + 1; + ey
ny =%+d - 4d;, + 4

pour (i, ] = 1,.. .., N}

avec

Compte tenu des considérations faites & propos des parameétres, I'ob-
servation quantitative y;; est donc décomposée selon :

m = moyenne générale établie sur les n* observations

a, = aptitude a Pagressivité¢ de G,

b, = aptitude a la compétition de G,

s;; = aptitude spécifique & I'association de G, et de G,

d, = (a,-b) ;d, = «sensibilité a la contrainte » de G,

d,; = difiérence résiduelle

e;; == erreur aléatoire, imputable au hasard ou & toute source de

variation incontrélée ( attacheé a y)

Nous considérons dans ce modéle la quantité 14 d, = (a, - b)/2
et non la différence d, afin que la correction de l'aptitude générale
correspondante soit réalisée a I'aide d'un terme homologue, c’est a
dire relatif 2 un effet principal au niveau d'une observation élémen-
taire,

Le modele mathématique est utilisé ici selon le Modéle I d’Ei-
senhart C. (1947). Seule l'erreur aléatoire e¢; est distribuée nor-
malement selon une loi N (0,0). Tous les effets a,, by, s, ry;, etc...
sont considérés comme des constantes, de variance inconnue, mais
pour lesquels on peut calculer un carré moyen.
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En définitive, nous avons les conditions suivantes :
Za =0 f by = 0; £ Sy =0Z%Xd =0(,j= Laian)
i o | i

2. ANALYSE DE LA VARIATION

La fluctuation générale attribuable a P"association de n génotypes
est, au niveau des n observations obtenues, de nature complexe. Une
méthode appropriée & cette étude, consiste dans un premier temps a
considérer non pas la donnée élémentaire yi; seulement, mais i re-
constituer toute la cellule de compétition en groupant les deux données
réciproques y,; et y, & Paide de variables intermédiaires et vy,
telles que :

A Uy =Yy + ¥Yu
:
i Yigo s Yy vy
¢e qui revieat A faire conjointement dev.x études de la variation :

— Vétude de la variation dans les cellules de compétition & I'aide de
la variable intermédiaire différence v, 7o
— P'étude de la variation enire les n{n+1)/2 cellules & 'aide de la
. variable intermédiaire somme Uy

L'objet final de cette analyse est de mettre en éviderse les effets
moyens (d,,......, a,) et (b,......, b,) qui dépendent des diverses struc-
tures génotypiques et de les faire apparaitre sous Jforme d’effets prin-
cipaux indépendemment de toute intéraction biologique.

Cette étude a été déja réalisée en détail et les procédures d'analyse
de la variation générals ont été établies. N. Chalbi (1967 - b). C’est
pourquoi nous donnons ici simplement le tableau final de Panalyse
de la variance totale.

I'analyse de la variance se trouve donc résumée dans le tableau
XXV ol on dégage les effets suivants :

—¢effet « = aptitude générale 4 P'association ; équivaut 2

@ + %2 = ¢

¥ —cfiet § = aptitude spécifique & I'association

& —cifet y — différence « intra-cellule » ; différence de « sensibilité &
la contrainte ».

B —cet 5 = (ifférence résiduelle.
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Ces différents effets moyens peuvent alors étre testés a I'aide d'un
test F. En effet, dans une expérience utilisant des répétitions sous
forme de blocs complets randomisés, la somme des carrés des intérac-
tions statistiques de ces différents effets avec les blocs fournit une esti-
mation de la variance attribuable a toute source de variation incon-
trolée, c’est a dire ¢ . La procédure est indiquée en détail dans la
publication déja citée.

3. ESTIMATION DES PARAMETRES

On peut alors estimer les différents paramétres utilisés ce qui
permet, une fois les tests de signification établis, de procéder a des
comparaisons. Ces parameétres sont estimés a partir d'une expérience
utilisant k répétitions de chaque cellule {G, G,} selon un dispositif
en blocs randomisés complets. Nous avons ainsi :

A W 2
(ffﬁ yijk) n7 'i'-../kn

d; (J E Yiji - ;;z:y.ﬂ:).!/kns-_ (v -y...)

& =¥fkn-G,/2-

b =¥ . fkn-d/2-

3 5k v - m-(@, + B.)[z-(aj. 4 %)lz-ai-lz- &l2

‘A>
.

i 2 i k- =@+ ;) - &

L’aptitude s;, spécifique a P’association est ici une moyenne
pour I'ensemble de la cellule {G,, G;}. On doit cependant pouvoir éta-
blir une aptitude spécifique particuliére & chaque concurrent avec a
priori s;; = S,
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Connaissant, a I'aid ! ; éri
onnaissant, a P'aide dcs’k repetitions, l'erreur o expérimentale,
on peut alors estimer les variances de ces parametres. Ces variances
sont établies de la méme maniére que dans le cas d’un dispositif fac-

toriel & deux facteurs contrélés, répétés k fois. Compte tenu des con-
ditions

i i i
on peut écrire, en remplagant par les estimations et en simplifiant :

2
%

kn2

n

Var. {m) = E(r?\-mjz -
3

Vor (ap) E@G.qyiityl 2

Vc:r--(b;) =E{§-.-t~e)2=‘-5':-'§’- f

kn* ¢
A 2
Vo:—.(sﬁ-y :E{sﬂ- si7) = !ﬂz-k2n+2) "f
n
Yor (’ ) "E{ = (n-!’z 62
H N T AR B A o
n

C. APPLICATION A L'CTUDE LE DEUX CARACTERES
DANS LES ASSOCLATIONS VE GENOTYPES
CHEZ LA LUZERNE

Nous allons utiliser cette décomposition biométrique pour étu-
dier deux caractéres, /e nombre d’inflorescences et la hauteur, obtenus
dans i’expérience II, réalisée > Lusignan, en 1967, avec 8 structures
génotypiques de luzerne. Ces structures ont été disposées deux a deux
en cellules selon notre modeéle et répérées 3 fois. Ces caractéres ont été
mesurés sur les mémes individus ; ce sont des moyennes obtenues sur
des échantillons de 10 individus par élément de cellule. Les structures
sont. désignées par les lettres A, B, C, E, F. H, M et S et ont été dé-
crites dans la Iléme partie de ce mémoire.
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On remarque dans la colonne F des effets améliorants nombreux.
Cette tendance se retrouve dans une moindre mesure avec H et parti-
culitrement en présence de S, ce qui a été déja cité dans une autre
expérience, N. Chalbi (1967 - a).

TABLEAU XXVII

- Nombre d’inflorescences par plante
dans Uassociation de 8 siructures génotypiques de luzerne
Analyse de la variation

La recherche des diverses sources ae variation est résumée sous la
forme d’une analyse de la variance totale et figure au Tableau XXVIT.

; Can; F | |
Sources de variation i’moyensé d.d.lL j!calculé : F 0,05 | 41
Effet « | 17,94 n 7 ' 6,06 | 2,09 i 2,79
Effet p é 6,89 : 28 —! ) 2,32 n 1,55 ; 1,86
> S ! el SR O ! 3
| Effet y 154 | 7 | s | 209 | 27
; | | | 5
Effet o | 346 | 21 | L16 | 1,66 | 2,03
-Aﬁ'ﬂl;otal des Effets 7,95 63 :_“—— ;—::i i:j—:::
: Blocs 306 | 2 11,]6; 3,07§i 4,78
«o X blocs» _H_! 3,34 ;i 14_i Mg !
—:;_;:ﬁlocs » 7 3,(;2’—. | _i 56 l! E
A: «y X b;;cs » E 3,85F§w 14 F_ |— ;.,
“'“«5 x:' blosc » -w2,46- 42 : ’
Eomur 296 % I ?-__ i

o b e L

S G st T AL mre s i ok i G e

bEleos el 2 LS Facie S e Sy e e
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Il y a dex différences entre les blocs ; ces différences semblent de-
voir étre attribuées a une hétérogsnéité due en partie a des précédents
culturaux divers.

Au niveau des effets, on dégage des différences trés significatives
entre

— les «effets a», apiitudes générales a l'association des différentes
structures testées ici sous la forme 14 ¢, = (a,+b))/2.

— les «effets g», aptitudes spécifiques a I’association.
— les «effets y », différences entre « sensibilités A la contrainte »

— Mais il n’y a pas de différences significatives au niveau de '« effet
é» ou différences résiduelles.

Ces différents effets ont été ainsi testés a 'aide de leurs intérac-
tions statistiques respectives avec les blocs ; ainsi « @ X blocs », « §
X blocs » etc.... Mais I'homogénéité des estimées des variances dt
ces intéractions statistiques étant évidente, une variance estimée moyen-
ne a ét¢ adoptée pour Perreur aléatoire et a permis ainsi d’effectuer
les tests F qui sont finalement présentés dans ce tableau.

2. ANALYSE DE LA HAUTEUR

Nous avons également utilisé cette analyse de la variation pour
étudier le cas de la hauteur, obtenue dans la méme expérience et avec
le méme échantillon que dans I'exemple précédent. L’analyse de la
variance pour la hauteur figure au Tableau XXVIUIL Cette analyse
présente des points particuliers irés importants.

Il y a 1a encore les différences entre blocs.

L'utilisation d’un résidu de variation moyen pour estimer la va-
riance de 'erreur n’est pas possible ici en raison de I'hétérogenéité des
variances d'intéraction statistique des différents effets avec les répéti-
tions, soit « @ X blocs » « B X blocs », etc....

L’hypothese de I'homogénéité de ces v = 4 variances d'intéraction
a €t¢ soumise au critére de Barlett, tel qu’il est présenté par Fede-
rer, W.T. (19553), soit, les n, étant les différents nombres de liberté,

o1y = 2,3026 , {E n, log.s®> — ZIn; log s?) = 19,2280
v v

AT s e b b wrsee i
AR P A P i
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TABLEAU XXVIII

Hauteur par plante
dans l'association de 8 structures genotypiques
Analyse de la variation (1)

1{ Carrés | | F i
Sources de variation |movens: d.d.l. !calculé i F 0,05 | F 0,01
i |

R Tt P R e T P S

G e e LS
Effet g 3380 | 28 | 1,23 , 71;; 2,10_
- ] o BLE—— l o ':
Effet y E 74,78 ! 7 | 726|276 | 428
T e o uf'hzé,_o}? Sl e i
" Total des Effets : N AR
RO L & L dis= ! e ;
Blocs 319,39 | 2 1 1387 | 3,07 e 4,78
e e aan
i = e O A RN S W : e | s

« B x biocs»

«y % bloes» | 1029 | 14

« & » blocs» i 11,83 l 42

i N L AR N S T IR S SR I T o

Erreur 1 230240126 | i
AR el s ot = e

B et T T ST, AR

(1) La hauteur mesurée en centimétres a é1é soumise dans cette analyse, au
changement de variable (y-50).
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avec 3 degrés de liberté, soit, si on corrige, xZ

1
£ =gy el e s it g
3("—1) VoI ¥ o

avec 3 deg-és de liberté ; on en déduit, d’aprds les tables que
Prob. (z* > y*) < 0,001

I'hypothése d’homogénéité est rejetée.

L'utilisation d’un résidu moyen ne peut donc pas étre faite pour
estimer I’erreur expérimentale.

Nous sommes, par conséquent, amené a rester la signification de
ces effets séparément ; ainsi pour chacun, nous avons utilisé le carré
moyen de sa propre intéraction avec les blocs afin de construire le
test F correspondant ; c'est cette analyse qui est présentée au
Tableau XXVIII.

On remarque alors au niveau des effets des résultats qui ne sont
plus les mémes que pour le nombre d’inflorescences ; ainsi :

—- aucune signification pour I'effet 4, aptitude générale a ’association.
— aucune signification pour g, aptitude spécifique a I'association

— Mais une signification trés importante pour leffer v, différences
entre sensibilités 4 la contrainte dans les cellules de compétition.

D. DISCUSSION DES RESULTATS ET CONCLUSIONS

L'utilisation de ce modéle mathématique pour la décomposition
de Pobservation quantitative met en évidence I'importance de cer-
tains des paramétres décrits et ameéne les remarques suivantes.

On peut résumer dans le tableau suivant, les résultats essentiels
de 'analyse biométrique des deux différents caractéres choisis.
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TABLEAU XXIX

e
Sources {Inflores-| Hau-
cences teur

e e e e e S O

|

|

! |
Aptitude générale i Passociation ! S. i N.S.

Aptitude spécifique 2 I’association e N.S.
e |
| !

Différences de sensibilité Foh e
% Hoeyn S el ;

Différences résiduelles | NS 1 NS

|

e e e, S

NS. — non Significatif
S. — Significatif.

Notons d’abord qu'il existe des différences significatives entre les
aptitudes générales, testées ici sous la forme (a; + b))/2, pour le nom-
bre d’inflorescences seulement.

De méme, aptitude spécifique a I'association montre des diffé-
rences significatives pour le nombre d'inflorescences et non pour la
hauteur. Ceci est trés important et confirme ce que nous avons déja
constaté sous une autre forme. En effet, en seconde partie nous avons
étudié Pexistence d'intéractions biologigues au niveau des caractéres
quantitatifs dans les mélanges, a 1'aide de I'écart

Oy + ¥ = Gu + yy)

et les résultzts pour certains mélanges ont été résumés aun
Tableau XV. Cette premiére analyse a montré que la hauteur
est proche du cas de laddiiivité entre les effets, alors que des
caracteres comme linflorescence, sont caractérisés par I'existence
d’intéraction caractéristique de la spécificité des rencontres. La présente
analyse bioméiriqué a doncconfirmé ces premiers résultats.

Nous avoas ainsi cherché a estimer les apritudes spécifigues i
Passociation et qui sont les caraciéristiques particuliéres aux compo-
sants G; et G, d’une callule {G,, G,} telles que

SU -+ Sﬁ = 2 Srj
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ayant dans cet exemple précis, pour écart-type

D e

n/k
Pour les structures C et S de luzerne connues et déja étudiées a plu-

sieurs reprises dans ce mémoire, nous avons pour le nombre d’inflo-
rescences les aptitudes spécifiques a I'association suivantes :

s (C en présence de §) = — 1,65
s(S en presence de C) = — 0,82

ce qui confirme les effets dépressifs réciproques des structures C et S
constatées lorsqu’elles sont associées (Tableau XV).

Nous avons, de meme, fait les mémes estimations pour le nom-
bre d’inflorescences dans le cas de I'association des structures F et H
connues.

PR L T ) s o s

;
:
.

s(H en présence de F) = 0,76

o s 4wt ol B o 4T e O T e S e T e e I

s(F en presence de H) = 1,35

ce qui semble confirmer les effets améliorants réciproques
(Tableaux XV)

Tous ces résultats justifient la considération des intéractions bio-
logigues entre les effets des génotypes associés dans une méme cellule
de compétition. Ceci demeure en grand rapport avec la narure du carce-
tére - en effet, si Iz nombre d’inflorescences montre I'existence des ai-
férences entre les structures génotypiques et souligne leur sensibilité
pour ce caractéere a 'effet de 'association, la hauteur semble se com-
porter différemment. La hauteur ne semble pas affectée quantitative-
ment de maniére particuliére aux rencontres. D’aprés 'analyse bio-
métrique, tout se passe comme si les différences entre génotypes asso-
ciés ¢t qui ont ie plus d’importance, sont celles des « sensibilites a la
contrainte » dans chaque cellule, c’est & d.re

1J2(d;y = d) = {(a; — b) — (a; — by}/2

,é

L’ensemble de ces résultats est donc de nature & enrichir 'hypo-
thése de I'expression de Vagressivité par le phénotype ; le nombre
d’inflorescence serait surtout du type sensible alors que la hauteur
aurait un role important dans Pexpression de agressivité.
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UI. DISCUSSION GENERALE ET CONCLUSIONS

En abordant ce travail, nous savions trés peu de choses a propos
des phénoménes biologiques qui interviennent chaque fois qu'il y a
association d’individus d’'une espéce végétale donnée, et de la nature
de ces phénomeénes. Mais il suffit de trés peu de temps pour se rendre
compte que ce probleme est a la fois d’une grande complexité et d’une
richesse considérable. C’est ainsi que nous avons été amené a aborder
des aspects parlois trés divers et 4 chaque fois, des conclusions par-
tielles ont été tirées. Mais de trés nombreuses questions restent posées.

1l est maintenant certain que les structures génotypiques de lu-
zerne, c'est a dire en fait des populations différentes génétiquement
caracicrisées, lorsqu’elles sont associées, influent chacune réciproque-
ment sur la croissance et le développement de I'autre dans des limites
qui sont parfois trés grandes. Une tellc population coriposéc subit de
la part de 'environnement des influences trés diversifiées. Nous avons
donc constitué un dispositif expérimental comprenant des cellules de
compétition et des cellules pures (de référence), dans des conditions
a la fois homogenes et controlées, de sorte que 'effet d’une siructure
sur I'autre puisse étre mis en évidence indépendamment de toute autre
source de variation. Les structures exercent I'une sur l'autre, par leur
simple « présence » des effets qui se traduisent par des modifications
plastiques trés importantes, enregistrées sur les performances moyennes
de certains caractéres quantitatifs.

Lorsqu’on envisage !'interprétation de telles modifications a la
lumiére de ce que nous savons de la « compétition », recherche des
mémes besoins dans un milieu commun, on aboutit & un cas parado-
xal et les phénoménes de « répression mutuelle » restent inexpliqués.
En fait, il faudrait introduire dans de telles expériences une variable
supplémentaire, le temps, ce qui nous permettrait de caractériser I’as-
pect dynamique cu phénoméne et suivre dés son début, la manidre
dont chaque structure interfére sur I'autre ; mais c’est 1a un probléme
expérimental qui est trés délicat. En fait il semble bien que ce phéno-
méne apparait dés les tout premiers jours, comme nous l'avons cons-
taté dars ’association des structures de luzerne, C et S. A la liniite,
il serait sans doute trés intéressant de pouvoir disposer de structures
possédant un marqueur génétique convenable et suivre ainsi pendant
plusieurs générations I’évolution d'une telle population composée.
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La méthode adoptée ici, c'est-a-dire analytique, consiste a exa-
miner la manifestation de ce phénoméne sur I'individu tout d’abord
a I'aide de son effer global, observable sur différents caractéres quanti-
tatifs. Il s'ensuit que sa connaissance reste dépendante :

— de la nature du caractére observé
— de la sensibilité de ce caractére.

Nous avons alors reconstitué I'unité biologique que représente
'individu dans ces populations ¢ composées, en considérant

-~ la «structuration morphologique » des caractéres chez I'individu
-— la distribution de ces caractéres individuels dans la population.

En fait, un individu dans de telles celiules expérimentales a une
creissance et un développement qui sont asujettis a deux types de con-
trainte :

-- une «contrainte intra-génotypique », du fait d’individus de la
méme structure génotypique.

— une « contrainte inter-génotypique », du fait d’autres individus de
structure génotypique différente.

Si la premiére contrainte peut éire entendue comme une simple
concurrence pour les ressources du miliew, Pinterprétation de la se-
conde nécessite des hypothéses supplémentaires {.isant intervenir,
entre autre, de par leur nature, le role que jouent certains caractéres
morphologiques dans I'« interférence » d’une structure sur I"autre.

Certains caractéres seraient donc amenés a exprimer par leur
phénatype, I'agressivité d'une structure dans un peuplement ou elle est
associée. De tels caractéres doivent remplir certaines conditions dont
les plus importantes pourraient étre :

— «invariance » ou faible sensibilité aux effets de I’association
— variabilité restreinte
— telations avec d'autres éléments de la morphologie.

Les génotypes avantagés dans de telles associations seraient ceux
qui posséderaient une supériorité pour de tels caractéres. Il semble,
chez la luzerne, et dans les conditions eipérimentales décrites tout
au moins, que ce soit surtout la hauteur qui exprimerait I'agressivité,
le facteur environnemental recherché étant la lumibre.

En fait on aurait tort de considérer uniquement les caractéres
séparés. L'étude fragmentaire est une simple étape méthodologique.

N TR e R e
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Les différents caractéres correspondent chez I'individu a un méme
milieu physiologique interne, ce qui entraine que les caractéres agres-
sifs sont en fait légérement sensibles, 4 I'effet de 'association. Cn doit
finalement rechercher I'intégration des informations apporiées par les

différents caractéres sous une forme globale dite « structuration mor-
rhologique ».

On peut, & ce niveau, se demander quelle est la distribution de
cette « unité biologique reconstituée » dans la population et quel serait
I'effet de I'association sur cette distribution. Clest un probiéme qu
reste posé pratiquement dans son intégralité ; il est assez surprenant
de constater que peu d'études ont été entreprises a ce sujet. Nous
avons pu seulement constater, en étudiant séparément chaque carac-
tére observé, que la diversité morphologique des individus scmble
correspondre a une adaptation de la population a la « contrainte »
laquelle elle se trouve soumise. Nous avons pu noter en particulier
Pexisterice parmi les individus d'une tendance a I'agrégation, dans un
cas de « contrainte inter-génotypique », lorsque cette contrainte devient
plus intense. Le probléme des rapports entre la variabilité d’un peu-
plement et P'effet de 'association reste donc posé et mérite beaucoup
d’attention.

L’aspect le plus frappant de cetie étude demeure cependant que
les intéractions entre les effets des génotypes associés et qui sont obser-
vées sur des caractéres quantitatifs restenr de méme nature dans dif-
férentes années, difiérc.... emplacements er surtout, dans différents mi-
fieux nutritifs artificiels. Ces indications trés sérieuses permeltent de
supposer, a titre d’hypothése, que ce phénoméne est conditionné par
une base biologique stable caractéristique de chaque structure. Ce-
pendant, le matériel végétal utilisé ne permet pas de progresser davan-
tage dans cette voie de recherche.

L’importance des caractéres et leur « structuration » sont les
caractéristiques d'une structurc génotypique. On peut penser que les
relations entre divers caractéres sont a I'image des relations qui pour-
raient exister, dans le milieu interne général & 'individu, entre les
potentialités génétiques proprement dites et la valeur quantitative
observée pour chaque caracieére.

On ne savrait donc exclure le fait que des génes puissent agir

directement dans ce phénoméne et @ des moments précis. Mais il
parait plus vraisemblable de penser que c'est lensembie du condition-
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nement interne de I'individu, et pour des données environnementales
précises, qu'il faudraii considérer dans la recherche d’un mécanisme
de contrdle de ce phénomeéne.

Enfin, la nature factorielle des effets rend I'utilisation d’une ana™
lyse biométrique trés intéressante, dans 1'étude des intéractions biolo™
giques. Une telle analyse s’appuie essentiellement sur la décomposi-
tion de I'observation faite sur un caractére quantitatif selon les deux
types d’effets principaux déja décrits ; elle met en évidence des para-
métres qui caractérisent la structure génotypique en association. L'in-
térét de tels paramétres tels qu'ils ont été présentés dans cette étude
est limité car, étant estimés selon le Modele 1 d’Eisenhart, ils ne
peuvent donner lieu 4 une généralisation. Cependant, les paramétres
a' et b, apparaissent comme des caractéristiques moyennes des struc-
tures observées, dans différentes conditions. On sait en effet que ces
paramétres peuvent avoir une valeur générale, quel que soit le milicu
utilisé.

Dans I’essai du type factoriel ou les structures C et S sont asso-
ciées en caissettes dans trois milieux différents, et dont I'analyse de
variance figure au Tableau XVII, nous avons décomposé [I'effet de
« présence » (cf. ce tableau) selon les deux aptitudes
== @, = aptitude a Pagressivité
= b, = aptitude & la « compétition »
nous avons alors obtenu pour le nombre de gousses, I'analyse du
variance suivante a titre de complément de celle du Tableau X VII.

TABLEAU XXX

Sources de variation | Al e 5 F 0,05
i | calcule :1

B O — = SE— ‘ P 1,__.‘ e
Total -- Effet de « présence » R S M P e B e
b AT N Dl e W e o S R [ 2 e S T $ L ‘“3 T _Ail Si
Apt. a Pagressivité (a,) s (e e 1 (R Y
Apt. a la compétition (b,) ; R Py Lo e S
Intéraction (a, b ) 18590 - 475

Erreur aléatoire BT )




24

i3
i

iz

Ran e TR

— 187

1 s deux structures ont des « aptitudes au rendement » qui s’équi-
valent mais elles différent par leur aptitude a 'agressivité. L’intérac-
tion négative qui caractérise leur association (effets dépressifs réci-
proques) est mise ici en évidence et se trouve hautement significative.
Or nous savons, d’apres cette analyse et les résultats du Tableau XVII
que ces aptitudes ne présentent aucune intéraction statistique, ni avec
le milieu, ni avec les blocs, ce gui sculigne I'intérét général de ces apti-
tudes, indépendamment de tcute modification due au milieu environ-
nemental.

Enfin, Vintérét agronomigue de teis résultats peut étre considé-
rable. Deux aspects nous semblent trés iniéressants.

En amélioration des plantes et particulierement des plantes four-
ragéres, la sélection utilise généralement dans un premier temps I'in-
dividu isolé. Les meilleures formules retenues sont par ia suite utilisées
en condition de contrainte.

On pourrait sans doute suggérer qu'une telle sélection ticnne
compte des diverses aptitudes & I'association du matériel observé et
qu'un effort soit accompli pour la mise en évidence des caractéris-
tiques nécessaires a une bonne performance en peuplement agrono-
mique. Il y aurait alors lieu de rechercher :

— les caractéres qui conféreraient a une population utile la meilleure
adaptation.

— la diversité phénotypique la plus favorable.
En fait, sur le plan pratique, tout cela reste difficile 2 réaliser.

D'une part, ia connaissance du matériel et de ses caractéris-
tiques en matiére d'association (caracteres d'agressivité, aptitudes,
etc....) demeure une tiche trés délicate ; d'une part, on n ‘est pas
siir de pouvoir déterminer tous les caracteres cssentiels qui ont un
role effectif. Tl n'est pas d'ailleurs exclu de penser qu'il puisse y avoir
intervention d'un ensemble de caractéres du végétal pour une situa-
tion donnée (densité, milieu, etc....), les caractéres n "étant pas obli-
gatoirement les mémes dans des situations différenies.

Le deuxiéme point est ceiur de Uutilisation des mélanges pour la
la rcherche du meilleur rendement. 1.3 eégalement des précautions
doivent étre prises.
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Chez la luzerne, sur les 28 mélanges de génotypes observés, un
seul, celui de F et de H s’est avéré intéressant, tous les autres étant
inférieurs aux mélanges théorigues. Ii semble d’ailleurs que ce cas soit
un cas de concurrence proprement dite et que ce serait surtout la
hauteur qui remplirait un role d’agressivité dans cette association.

On peut établir une paralléle entre ce résultat et la diversié qui
existe el caractérise les popuiations naturelles. On sait que la plupart
j = des populations naturelles présentent souvent une meilleure adapta-
e o tion et de meilleures performances que de nombreuses variétés sélec-
, : tionnées, rendues plus homogénes. Certes nous n’avons observé qu’un
seul mélange sur les 28 étudiés qui présente une performance supé-
rieure aux valeurs attendues, mais il serait trés dangereux de conclire
en considérant ce mélange bénéfigue comme un cas rcre, aberran;. 1l
faudrait, avant de tirer de telles conclusions, laisser intervenir le fa-
teur temps. En effet, pour la totalité de ces mélanges, nous n'avens
considéré gu'un temps donné, limité. 1l n'est pas exciu gu’a la longue,
une modification du comportement du mélange puisse étre observée.

Il apparait donc que /a diversification d'une population composée
uniquement de la structure génotypique F est trés favorable & ia re-
cherche de la meilieure performance qui se traduit sous la forme d’in-
téractions avantageuses au niveau du mélange réel. Cependant, 12
¢galement, on est obligé de prendre en considération la nature du
caractére recherché pour le rendement. On sait que tous les caractéres
ne répondent pas par une intéraction positive,

Enfin, nous avons essayé de réaliser des conditions environne-
mentales aussi homogénes gue possible. Les sources de variation for-
tuites ont été réduites a leur minimum (structuration en cellules de
compeétition homogéres, espacement régulier, calibrage des graines
et mise en geimination préalable, élimination des mauvaises herbes,
apport d’eau etc....). Ce sont la des conditions qui sont loin d’&tre
celles de la pratique agronomique. La gépéralisation des résultats mis
en évidence exige donc de nombreuses précautions.
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RESUME

ETUDE DES PHENOMENES D'INTERACTION BIOLOGIQUE
ENTRE GENOTYPES EN ASSCCIATION
ET INTERPRETATION BIOMETRIQUE

Dans le cas de trés non:breuses especes vegétales utiles, les
_.f- individus sont amenés a croitre et produire en condition de peu-
g plempnt dense. De ce fait, l'effet d'un individu sur un autre, :
g placés tous les deux dans un champ d’action commun, impligue : i
?*" des rapports dont les conséquences peuvent étre de nature trés

variée, tant sur l'individu que sur I'ensemble de la population
d’individus. On a trés souvent identifié de tels rapports & une
« compétition » pour les facteurs physiques du milieu. Cepen-
dant cette notion est en effet complexe et de nature diversifiée.
Elle revét dans beaucoup de cas, une importance agronomigue
considérable.

i

Le probléme qui nous intéresse tout particuliérement est
celui de la « compétition entre génotypes ». On essaiera de
mettre en évidence et d'analyser l'ensemble des interférences
biologiques qui peuvent affecter, du fait de tels rapports, les
réponses quantitatives mesurables de lindividu. Le terme
« génotype » est ici entendu au sens large du terme, c'est-a-dire
une population de base génétique suffisamment étroite et géne-
tiquement caractérisée.

eI i
e

L. ETUDE DES PROBLEMES POSES PAR L' ASSGCIATION
DE POPULATION GENETIQUEMENT CARACTERISEES

Cette partie est une revue bibliographique de trés nombreux
faits scientifiques accomplis dans ce domaine. Nous ¥ avons
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ETUDE DES PHENOMENES D'INTERACTION BIOLOGIQUE
ENTRE GENOTYPES EN ASSOCIATION
ET INTERPRETATION BIOMETRIQUE

Dans le cas de trés nonm:breuses especes végétales utiles, les
individus sont amenés a croitre et produire en condition de peu-
plement dense De ce fait, I'effet d'un individu sur un autre,
placés tous les deux dans un champ d’action commun, implique
des rapports dont les conséquences peuvent étre de nature tres
variée, tant sur 'individu que sur I'ensemble de la population
d'individus. On a trés souvent identifié de tels rapports 4 une
« compétition » pour les facteurs physiques du milieu. Cepen-
dant cette notion est en effet complexe et de nature diversifiée.
Elle revér dans beaucoup de cas, une importance agronomique
considérable.

Le probléme qui nous intéresse tout particuliérement est
celui de la « compétition entre génotypes ». On essaiers de
mettre en évidence et d’analyser I'ensemble des interférences
biologiques qui peuvent affecter, du fait de tels rapports, les
réponses quantitatives mesurables de lindividu, Le terme
« génotype » est ici entendu au sens large du terme, c’est-a-dire
une population de base génétique suffisamment étroite et géne-
tiquement caractérisée.

l. ETUDE DES PRUBLEMES POSES PAR L'ASSOCIATION
DE POPULATION GENETIQUEMENT CARACTERISEES
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