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Agronomie

Impact de l’association sur le niveau de nutrition
azotée et la croissance du ray-grass anglais

et du trèfle blanc

JF Soussana MC Arregui

INRA, station d’agronomie, 12, avenue du Brézet, F63039 Clermont-Ferrand cedex 02, France

(Reçu le 17 novembre 1994 ; accepté le 12 avril 1995)

Résumé &mdash; La nutrition azotée de cultures pures et d’associations fauchées de trèfle blanc et de ray-grass anglais
semées en rangs alternés a été étudiée, durant 2 repousses de printemps, avec ou sans fertilisation azotée, par la
méthode des courbes de dilution de l’azote total dans la matière sèche. L’association avec le trèfle blanc a augmenté
la teneur en azote total et la biomasse épigée par mètre linéaire des rangs de ray-grass. À même biomasse, la teneur
en azote du ray-grass associé est supérieure à celle mesurée en culture pure. Le niveau moyen de nutrition azotée du
ray-grass augmente généralement de manière hautement significative en culture associée, mais cet effet est toutefois
plus faible après une fertilisation azotée. Un sous-essai, où les parties aériennes et les racines du trèfle et du ray-grass
étaient séparées, ou non, par des cloisons verticales, a indiqué, à la dernière repousse, une augmentation significative
du niveau de nutrition azotée du ray-grass en cas d’interférence racinaire avec le trèfle. Dans le cas du trèfle blanc, la
diminution de la teneur en azote total des feuilles au cours de le repousse s’explique, en partie, par la réduction du rap-
port pondéral (limbes/pétioles). Par ailleurs, la teneur en azote des limbes de trèfle diminue selon une loi puissance en
fonction de la biomasse foliaire totale du peuplement. La culture en association n’a pas d’effet significatif sur les
teneurs en azote des limbes de trèfle, lorsque celles-ci sont comparées à même biomasse foliaire totale. Néanmoins,
le taux de trèfle dans l’association varie en raison inverse du niveau de nutrition azotée du ray-grass.

courbe de dilution / teneur en azote / compétition / Lolium perenne L = ray-grass / Trifolium repens L = trèfle
blanc

Summary &mdash; Effect of mixed cropping on the nitrogen nutrition and growth of perennial ryegrass and white
clover. The nitrogen nutrition of cut white clover and perennial ryegrass monocultures and mixtures sown in adjacent
rows was studied during 2 spring regrowths, with and without a nitrogenous fertilizer supply, using the nitrogen dilution
curve method. Ryegrass shoot biomass per row and shoot nitrogen concentration increased in the mixture compared
with the monoculture. For a similar ryegrass shoot biomass, the nitrogen concentration was higher in the mixed than in
the pure ryegrass. Perennial ryegrass shoot nitrogen levels increased significantly in the mixture, but this effect was
weaker after nitrogen fertilization. A sub-trial where clover and grass shoots and roots were separated by vertical parti-
tions, or mixed, indicated a significant increase in the nitrogen nutrition level of ryegrass at the final cut, due to root
interaction between both species. The decline in leaf nitrogen concentration of white clover during regrowth was partly
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due to a decline in the lamina/petiole ratio. Furthermore, when the sward total leaf biomass increased, clover lamina
nitrogen concentration declined according to a power function. At a given total leaf biomass, clover lamina nitrogen
concentration was not significantly affected by association with ryegrass. Nevertheless, the clover content of the mixed
sward was negatively correlated with ryegrass nitrogen nutrition level.

dilution curve / nitrogen concentration / competition /Lolium perenne L /Trifolium repens L

INTRODUCTION

Dans une association fauchée graminée-légumi-
neuse, les 2 espèces ont la capacité d’assimiler
l’azote minéral du sol, mais seule la légumineuse
a la capacité de fixer de manière symbiotique
l’azote atmosphérique. Une fraction de l’azote
fixé est généralement libérée dans le sol après la
sénescence et la décomposition des tissus végé-
taux de la légumineuse, ou encore par l’exsuda-
tion de composés azotés dans la rhizosphère
(Harris, 1987). L’enrichissement du sol qui en
résulte affecte, en retour, les compétitions raci-
naires intra- et interspécifiques pour l’azote
(Haynes, 1980 ; Harris, 1987). Au total, ces inter-
férences (Harper, 1977) pour l’azote peuvent
conduire à des modifications des niveaux de
nutrition azotée chez les 2 espèces, ainsi que du
rapport assimilation-fixation chez la légumineu-
se.

L’effet global bénéfique de la présence d’une
légumineuse sur la nutrition azotée de la grami-
née a été signalé par de nombreux auteurs
(Birch et Dougall, 1967 ; Charles, 1982) sur la
base d’une augmentation de la teneur en azote
total foliaire de la graminée. Pour le couple trèfle
blanc/ray-grass anglais, la culture en association
accroit la teneur en azote de la graminée
(Broadbent et al, 1982 ; Arnaud et Niqueux,
1986). Toutefois, Cruz et Lemaire (1986b) ont
montré que la simple détermination de la teneur
en azote pouvait conduire à une surestimation
de l’effet améliorateur de la légumineuse sur la
nutrition azotée de la graminée. La teneur en
azote total des parties récoltées diminue en effet
au cours de la repousse des peuplements prai-
riaux (Salette et Lemaire, 1981 ; Lemaire et
Salette, 1984). La teneur plus forte de la grami-
née associée peut donc résulter, non d’une amé-
lioration de son niveau de nutrition azotée, mais
de son moindre degré de croissance, comme
dans le cas du dactyle associé à la luzerne

(Cruz et Lemaire, 1986b).
En levant partiellement l’inhibition de la fixation

symbiotique par l’azote minéral du sol (Streeter,
1988), les prélèvements d’azote du ray-grass ont
pour effet d’accroître le taux de fixation du trèfle

(Brophy et al, 1987 ; Böller et Nösberger, 1987).
La légumineuse est alors plus étroitement dépen-
dante des processus symbiotiques pour sa nutri-
tion azotée. Or, la fixation symbiotique du trèfle
dépend également fortement de sa biomasse
foliaire (Gückert et al, 1983 ; Mariott, 1988) et de
l’éclairement reçu dans le couvert (Faurie et
Soussana, 1993). La fixation de l’azote pourrait
donc diminuer en cas d’ombrage des feuilles par
la graminée associée, ce qui pourrait expliquer
l’effet négatif de l’association sur la teneur en
azote épigée du trèfle (Broadbent et al, 1982) et
rendre compte, éventuellement, de la fréquente
régression du trèfle blanc dans les associations
recevant une fertilisation azotée (Frame et
Newbould, 1986).

L’objectif de notre travail a donc été d’apporter
des éléments de réponse aux questions sui-
vantes :

- l’association avec le trèfle améliore-t-elle le

niveau de nutrition azotée du ray-grass ?
- l’association avec le ray-grass affecte-t-elle la

nutrition azotée du trèfle ?

- la fréquente régression du trèfle dans l’associa-
tion après une fertilisation azotée peut-elle s’ex-
pliquer par des modifications du niveau de nutri-
tion azotée des 2 partenaires de l’association ?

Cruz et Lemaire (1986a, b) ont analysé l’effet
propre de la compétition interspécifique en com-
parant des luzernes et des dactyles cultivés à
double écartement avec des dactyles associés à
la luzerne à simple écartement. Un tel dispositif
additif n’était pas applicable au trèfle blanc, cette
espèce stolonifère ayant la capacité de coloniser
rapidement l’inter-rang.

La comparaison de cultures pures et asso-
ciées de même écartement (expériences en sub-
stitution) permet d’analyser les effets du rempla-
cement d’une partie de la compétition intraspéci-
fique par une compétition interspécifique, les
lignes adjacentes de la même espèce étant rem-
placées par celles de l’espèce associée (De Wit
et al, 1966 ; Jacquard, 1968). Dans une revue
récente, Sackville-Hamilton (1994) montre que
les dispositifs en substitution doivent être préfé-
rés aux dispositifs additifs, si l’on cherche à com-



parer les effets relatifs des compétitions intra- et
inter-spécifiques.

Dans ce but, des cultures pures et associées
de trèfle et de ray-grass de même écartement

ont été comparées durant la période de croissan-
ce printanière et leur nutrition azotée a été étu-
diée, grâce la méthode des courbes de dilution.
De plus, nous avons tenté de séparer les effets
des compétitions interspécifiques racinaires et
épigées, afin d’évaluer leurs poids relatifs dans
les phénomènes observés.

MATÉRIELS ET MÉTHODES

Dispositif expérimental

L’essai a été implanté à Theix (altitude 890 m, Massif
central) sur un sol brun sablo-limoneux (pH 6,2) à 4%
de matière organique. Une fertilisation phospho-potas-
sique de 150 kg P2O5.ha-1 et 350 kg K2O.ha-1 a été

apportée avant semis puis, 1 an plus tard, au sortir de
l’hiver.

Quelque 60 micro-parcelles de 8 m2 ont été
semées au printemps en rangs (inter-rang de 17 cm)
avec un semoir de précision, à une densité d’environ
200 graines viables par mètre linéaire pour les 2
espèces. Dans le cas des associations, trèfle et ray-
grass ont été semés en rangs alternés. Le trèfle blanc

(Trifolium repens L), est de type Hollandicum (cv
Grasslands Huïa) et le ray-grass anglais (Lolium per-
enne L) un diploïde à épiaison tardive (cv Préférence).
Le dispositif expérimental comprend 5 blocs complets,
croisant 2 facteurs :

- le type de culture : ray-grass pur, trèfle pur, ou asso-
ciation des 2 ;
- la fertilisation azotée : pas d’apport d’azote minéral
(N0, N00) ; 100 kg N.ha-1 au début de la première
repousse de printemps (N1, N10) ; 100 kg N.ha-1 au

début de la seconde repousse de printemps (N0, N01) ;
100 kg N.ha-1 au début des 2 repousses de printemps
(N1, N11). Les notations à un indice (N0, N1) corres-
pondent à la première repousse ; les notations à 2
indices à la seconde (N00, N01, N10, N11).

Après l’année d’implantation, les coupes ont été
réalisées à un rythme lent (durée de repousse d’envi-
ron 50 j) à une hauteur de 4 cm environ. Les tempéra-
tures moyennes des 2 périodes de repousse de prin-
temps étudiées (de 1/04 au 20/05 et du 21/05 au
7/07/1988) atteignaient 9,1 et 12,6°C, sans déficit
hydrique (pluviométrie totale de 300 mm durant la
période). Durant cette période de mesures, 1 an après
le semis, les rangs des 2 espèces étaient encore bien
séparés dans l’association. L’évolution, au cours de la
repousse, de la structure de ces peuplements asso-
ciés a été analysée précédemment (Soussana et al,
1995a).

Mesures

Des prélèvements hebdomadaires ont été réalisés
dans chaque micro-parcelle à l’aide d’un emporte-
pièce de (0,34 x 0,15) m, à une profondeur de 10 cm
environ. À chaque prélèvement, les talles du ray-grass
ont été coupées au niveau du sol à l’aide de scalpels ;
les stolons et les feuilles de trèfle ont été prélevés
après l’élimination des racines. La biomasse des sto-
lons, des folioles et des pétioles chez le trèfle, des
limbes et des gaines chez le ray-grass a ensuite été
déterminée, pour chaque échantillon, par la pesée
d’un sous-échantillon préalablement séché à l’étuve
(48 h à 80°C). Après broyage, la teneur en azote total
de la matière sèche a été dosée selon Kjeldhal, sur
environ 0,25 g de poudre végétale.

L’effet bloc étant significatif pour les biomasses et
les teneurs en azote, une analyse de variance a été
effectuée pour chaque coupe et pour chaque traitement
azoté, en considérant comme facteurs le type de cultu-
re (pure ou en association), la date de prélèvement et
le bloc ; la plus petite différence significative correspon-
dante a été indiquée dans les figures 1, 2, 5 et 6.

Méthode d’estimation du niveau de nutrition
azotée chez le ray-grass

Dans le cas du ray-grass anglais, afin de situer nos
résultats par rapport à la loi de dilution de l’azote dans
la matière sèche formulée par Salette et Lemaire

(1981), nous avons pris comme référence la courbe de
Lemaire et Salette (1984) correspondant au niveau de
nutrition azotée non limitant pour la croissance chez la

fétuque élevée. Cette équation s’applique également à
d’autres graminées pérennes, ainsi qu’aux prairies per-
manentes (Lemaire et al, 1989) :

avec N : teneur en azote total (%) et MS = biomasse
foliaire (t.ha-1).

Dans le cas d’une culture associée, nous ne
connaissons pas la surface au sol occupée par un
rang de ray-grass. Nous ne pouvons donc calculer la
biomasse par mètre carré, ou par hectare, du ray-
grass associé. L’équation [1] n’est ainsi pas directe-
ment utilisable. Toutefois, si l’on admet que les phéno-
mènes de dilution de l’azote dépendent, en partie, du
degré de fermeture du couvert végétal (Lemaire et al,
1991) &mdash; et donc de la biomasse totale &mdash;, nous pou-
vons substituter dans l’équation [1] la biomasse totale
de l’association en t.ha-1 à celle de la graminée :

avec N = teneur en azote total du ray-grass (%) et
MS’ = biomasse foliaire du ray-grass et du trèfle asso-
ciés (t.ha-1).

Un autre mode d’expression de la dilution de l’azo-
te, utilisé par Cruz et Lemaire (1986b) consiste à esti-



mer le degré de croissance d’un rang, qu’il soit pur ou
associé, par sa biomasse ramenée au mètre linéaire.
Pour les cultures pures, une tonne de matière sèche

par hectare équivalait dans notre essai à 17 g MS.m-1

(les rangs du ray-grass pur occupant 5,9 m linéaires
par m2) ; la relation [1] pouvait donc s’écrire : N = 4,8
(MS"/17)-0,32

où MS" représente la biomasse par mètre linéaire du
ray-grass (gMS.m-1), soit MS = (MS"/17).

Ces 2 modes d’expression d’une teneur en azote
non limitante pour la croissance du ray-grass, [1] ou [2]
et [3], ont été comparés, afin de déterminer l’effet de
l’association sur le niveau de nutrition azotée de la

graminée. Ce niveau (Nn, exprimé en pourcentage) a
été calculé d’après Lemaire et al (1989), en divisant la
teneur en azote mesurée par la teneur en azote non

limitante pour la croissance, tirée des équations [1] ou
[2] et [3].

Séparation des effets de la compétition
racinaire et épigée

Afin de séparer les effets de la compétition interspéci-
fique racinaire de ceux de la compétition interspéci-
fique épigée, un dispositif analogue à celui utilisé par
Martin et Field (1984) a été installé dans l’une des
micro-parcelles du dispositif, correspondant au traite-
ment association N00. Trois mois après le semis, à une
période où les racines des 2 espèces étaient encore
peu développées, des séparations métalliques (en
acier galvanisé, d’une longueur de 1 m) ont été enfon-
cées (r) ou non (R), à une profondeur de 20 cm entre
les rangs de trèfle et de ray-grass. Par ailleurs, des
plaques métalliques verticales d’une hauteur de 40 cm
ont été diposées soit entre les rangs de trèfle et de
ray-grass (f) soit perpendiculairement (F). L’ombrage
additionnel créé par ces plaques était comparable
dans les 2 traitements. Toutefois, les séparations verti-
cales étaient orientées (E-W) en (f), alors qu’elles
étaient orientées (N-S) en (F).

Quatre traitements ont ainsi été réalisés :
- fr : pas de compétition interspécifique, fR : compéti-
tion racinaire seule ;
- Fr : compétition épigée seule, FR : compétition raci-
naire et épigée.

En octobre, mai et juillet pour chaque rang (3 rangs
de 1 m par espèce), la biomasse récoltable (MS) et la
teneur en azote total (N) ont été déterminées, comme
précédemment, et le niveau de nutrition azotée du ray-
grass a été calculé selon l’équation [2].

Enfin, des dosages complémentaires des teneurs
foliaires en phosphore (P) et en potassium (K) ont été
effectués et les indices de nutrition phosphatée (IP) et
potassique (IK) ont été calculés, d’après Duru (1992),
comme :

où Popt, représente le niveau optimum de P, tel que
Popt = 0,24 N0,64;

où Kopt, représente le niveau optimum de K, tel que
Kopt = 1,62 N0,48.

Les résultats correspondant ont été analysés par
ANOVA, en considérant les rangs comme des répéti-
tions et en prenant comme facteurs la compétition épi-
gée, la compétition racinaire et la date de prélèvement.

RÉSULTATS

Analyse de la dilution de l’azote foliaire
chez le ray-grass

En fonction de la biomasse foliaire

d’un rang de ray-grass

La faible croissance du ray-grass témoin (N0),
ainsi que la diminution rapide de sa teneur en
azote, attestent que la fourniture d’azote par le
sol était faible durant la première repousse (fig
1A). L’apport de 100 kg.N ha-1 (N1) a permis de
rétablir, durant le début de la première repousse,
une nutrition azotée non limitante pour la crois-

sance du ray-grass pur (fig 1 B).
Durant la seconde repousse, la fourniture

d’azote par le sol n’a pas permis de dépasser 2%
d’azote total chez le ray-grass pur non fertilisé

(N00, fig 1 C). À cette période, un apport de 100
kg N.ha-1 en début de repousse (traitement N01)
n’a pas évité une limitation de la croissance par
le niveau de nutrition azotée (fig 1 D).

L’arrière-effet de l’azote apporté en sortie d’hi-
ver a accru, en début de seconde repousse, la
nutrition azotée du ray-grass pur (traitements N10
et N11 comparés, respectivement, à N00 et N01)
(fig 1). Celle-ci demeure toutefois limitante en fin
de seconde repousse de printemps. Dans tous
les traitements, l’association avec le trèfle a net-
tement accru la biomasse du ray-grass ramenée
au mètre linéaire (fig 1). Ce gain de croissance
semble résulter, au moins en partie, d’une amé-
lioration du niveau de nutrition azotée de la gra-
minée, puisque, comparée à même biomasse
d’un rang, la teneur en azote du ray-grass asso-
cié est généralement supérieure à celle du ray-
grass pur (fig 1).

Les ray-grass associés qui ont reçu une fertili-
sation azotée en début de repousse semblent

avoir nettement dépassé le niveau minimum de
nutrition azotée qui soit non limitant pour la crois-
sance (fig 1 B, D et F). En revanche, sans apport
d’azote en début de repousse, la croissance du

ray-grass associé a été limitée par son niveau de
nutrition azotée (fig 1 A, C et E).



Le niveau moyen, au cours de la repousse,
de nutrition azotée du ray-grass a été calculé

d’après l’équation [3] (tableau I). Dans le cas du
ray-grass pur non fertilisé, ce niveau a diminué

significativement (P < 0,01) de la première à la
seconde repousse de printemps, passant de 47
à 33%. La fertilisation azotée apportée en début
de repousse (100 kg N.ha-1) à la culture pure a
permis d’atteindre une nutrition azotée optimale
(98%) durant la première repousse, mais non
durant la seconde (76%) (tableau I). L’arrière-
effet de l’azote apporté en début de première
repousse a permis d’accroître, significativement,
le niveau de nutrition azotée du ray-grass pur
de 76 (N01) à 90 (N11)%, ou (à la limite de la

signification) de 33 (N00) à 43 (N10)%
(tableau I).

Lors des 2 repousses, et pour chaque traite-
ment, l’association avec le trèfle s’est toujours tra-
duite par une augmentation hautement significati-
ve du niveau moyen de nutrition azotée du ray-

grass, calculé d’après l’équation [3] (tableau I).
Toutefois, cette augmentation a été plus large
(de 41 à 72%, en moyenne) dans les traitements
qui n’avaient pas reçu de fertilisation azotée en
début de repousse (N0, N00, N10). En cas d’ap-
port d’azote en début de repousse (N1, N01, N11),
le niveau de nutrition azotée du ray-grass aug-
mente plus faiblement (de 88 à 115% en moyen-
ne) sous l’effet de la culture associée (tableau I).



En fonction de la biomasse foliaire totale

L’expression des teneurs en azote en fonction de
la biomasse foliaire totale par hectare est stricte-

ment équivalente pour les cultures pures, puis-
qu’elle correspond à un simple changement
d’unités. En revanche, la prise en compte de la
biomasse foliaire totale (trèfle plus ray-grass) de
l’association (équation [2]) modifie l’évaluation du
niveau de nutrition azotée du ray-grass associé.

Ainsi, comparées à même biomasse foliaire tota-
le de l’association, les teneurs en azote du ray-
grass associé ne dépassent guère le niveau opti-
mum de nutrition, considéré comme non limitant

pour la croissance (fig 2).
Comparés à même biomasse foliaire totale, les

écarts de teneur en azote entre ray-grass pur et

associé sont généralement moindres. Les diffé-
rences restent souvent significatives durant la
seconde repousse (fig 2C, D, E et F), ainsi que
durant la première repousse dans le témoin non
fertilisé (fig 2A). En revanche, en cas d’apport
d’azote en sortie d’hiver, les courbes de dilution
de l’azote des ray-grass purs et associés sont voi-
sines et toutes deux proches de la courbe optima-
le, non limitante pour la croissance (fig 2B).

Le niveau moyen de nutrition azotée du ray-

grass associé a été calculé cette fois d’après
l’équation [2]. En comparaison de la culture pure,
la culture associée a augmenté, de façon signifi-
cative, le niveau de nutrition azotée des traite-
ments non fertilisés en début de repousse (de 42

à 66%, tableau I). L’amélioration du niveau de
nutrition azotée de la graminée par l’association
a été plus faible (de 88 à 99%, en moyenne)
dans les traitements fertilisés en début de

repousse et n’est, en particulier, pas significative
pour le traitement N1 (tableau I). Calculé en fonc-
tion de la biomasse foliaire totale, le niveau

moyen de nutrition azotée du ray-grass ne

dépasse pas 100% (tableau I).

Teneur en azote des feuilles

et des stolons de trèfle

Rapport pondéral (limbes/pétioles)
et teneur en azote des feuilles de trèfle

La teneur en azote total des limbes (5 à 6%)
étant nettement supérieure à celle des pétioles
(3 à 4%) (Arregui, 1990), la teneur en azote de la
biomasse foliaire du trèfle dépend linéairement
du rapport pondéral (limbes/pétioles) (fig 3). Ce
dernier paramètre, qui explique plus de 70% de
la variabilité totale de la teneur en azote des

feuilles du trèfle pur ou associé (fig 3), diminue
au cours de la repousse, en fonction de l’accu-

mulation de biomasse foliaire (fig 4). En effet, si

l’on excepte la dernière date d’observation avant

coupe, pour laquelle la sénescence des feuilles
de trèfle n’était pas négligeable (Soussana et al,
1995a), le rapport pondéral (limbes/pétioles) du
trèfle pur ou associé diminue selon une loi puis-



sance en fonction de la biomasse foliaire totale

du couvert végétal (fig 4).
Afin d’isoler les effets concernant la nutrition

azotée du trèfle de l’évolution du rapport

(limbes/pétioles), l’analyse de la dilution de l’azo-
te a été poursuivie sur les limbes de la légumi-
neuse.

Dilution de l’azote des limbes en fonction

de la biomasse foliaire d’un rang de trèfle

Dans le cas du trèfle pur, l’apport d’une fertilisa-
tion azotée n’a pas modifié significativement la



biomasse foliaire (fig 5). Inversement, en culture
associée, les apports d’azote en début de

repousse (N1, N01, N11) ont conduit à une réduc-
tion de la biomasse foliaire du trèfle (fig 5), décri-
te précédemment (Soussana et al, 1995a).

Les teneurs en azote des trèfles purs et asso-

ciés ont été similaires lors de la première repous-
se, malgré une biomasse foliaire plus importante
dans la culture pure (fig 5A et B). Durant la
seconde repousse, la culture en association a

réduit la teneur en azote des limbes de trèfle

dans les traitements N01, N10 et N11 (fig 5D, 5E
et 5F). Dans ces traitements fertilisés, les limbes
du trèfle associé étaient donc plus pauvres en
azote, à même biomasse foliaire de la légumi-
neuse, que ceux du trèfle pur.

Dilution de l’azote des limbes en fonction

de la biomasse foliaire totale

La comparaison, à même biomasse foliaire totale
(celle du ray-grass plus celle du trèfle, dans le
cas de l’association), n’indique aucun effet systé-
matique de la culture en association sur la teneur
en azote des limbes de trèfle (fig 6). Ce mode

d’expression des résultats permet de montrer la
faible décroissance de la teneur en azote total

(N) des limbes du trèfle pur ou associé, en fonc-
tion de la biomasse foliaire totale du peuplement
(MS, en t.ha-1) (fig 6). Une loi puissance résume,
pour l’ensemble des données expérimentales,
cette décroissance avec, toutefois, une assez
forte variabilité résiduelle :

Teneur en azote des stolons de trèfle

La teneur moyenne en azote des stolons a été

plus faible lors de la seconde repousse de prin-
temps que lors de la première (tableau II). La date
de prélèvement a eu un effet significatif dans le
cas de 2 traitements (N1 et N11, tableau II), mais
la teneur en azote des stolons n’a pas diminué
de manière régulière au cours de la repousse. La
culture en association a réduit la teneur en azote

des stolons dans les traitements qui ont reçu une
fertilisation azotée, que celle-ci ait été pratiquée
en début de repousse (N1, N01), ou à la coupe
précédente (N10) (tableau II).



Effets de la compétition interspécifique
racinaire et épigée

Comme ils ne présentent pas d’interactions signi-
ficatives, les effets de la compétition interspéci-
fique épigée et racinaire ont été analysés séparé-
ment.

Compétition épigée

Dans le traitement étudié (N00), la compétition
pour la lumière exercée par le trèfle sur le ray-

grass a réduit la biomasse foliaire de la graminée
(ANOVA, P < 0,05), sans changement significatif
de son niveau de nutrition azotée, ni de ses

indices de nutrition P et K (tableau III). La com-
pétition pour la lumière exercée par le ray-grass
n’a eu, en revanche, aucun effet significatif sur le
trèfle (tableau III).

Compétition racinaire

La compétition interspécifique racinaire a conduit
à une diminution significative des indices de
nutrition pour le phosphore (IP) et le potassium
(IK) chez le trèfle et à leur augmentation (signifi-
cative seulement pour IP) chez le ray-grass
(tableau III).

La compétition racinaire exercée par le ray-
grass a réduit la biomasse récoltable du trèfle,
sans modification de sa teneur en azote total

(tableau III). Les interactions avec la date d’ob-
servation sont, dans ce cas, significatives et font
l’objet du tableau IV. En juillet, à la dernière date
d’observation, la compétition (ou, dans ce cas, la
synergie) racinaire avec le trèfle a augmenté
significativement la biomasse, les exportations
d’azote et le niveau de nutrition azotée du ray-

grass (tableau IV).





DISCUSSION

Diagnostic du niveau de nutrition azotée
dans une association prairiale graminée-trèfle

Le niveau de nutrition azotée des monocultures

fourragères peut être caractérisé grâce à l’analy-
se des courbes de dilution de l’azote au cours de
la croissance (Salette et Lemaire, 1981 ; Lemaire
et Salette, 1984). L’application de cette méthode

au cas d’une association prairiale à base de
trèfle suscite un certain nombre de difficultés.

D’une part, les teneurs en azote foliaire du
trèfle étant nettement supérieures à celles de la
graminée associée, la teneur en azote des four-
rages récoltés dépendra notablement de la pro-
portion de trèfle dans l’association. Contrairement
au cas de prairies permanentes plurispécifiques
(Duru, 1992), l’estimation d’un niveau de nutrition
azotée ne pourra donc être basée sur la simple
teneur en azote du fourrage récolté.



Pour des associations présentant une structu-
re en rangs alternés, la comparaison des teneurs
en azote peut être effectuée sur la base de la
biomasse foliaire par mètre linéaire d’un rang

(Cruz et Lemaire, 1986b), ou sur la base de la
biomasse foliaire totale de l’association. La com-

paraison de ces 2 méthodes fait apparaître des
différences importantes. Le niveau moyen de
nutrition azotée du ray-grass associé est ainsi

systématiquement plus élevé lorsque son calcul
repose sur la biomasse d’un rang (tableau I).

En particulier, durant la seconde repousse, le

niveau moyen de nutrition azotée, basé sur la
biomasse foliaire d’un rang de ray-grass associé,
dépasse significativement l’optimum dans les
traitements fertilisés (113 et 120% en N01 et N11,
respectivement, tableau I), ce qui devrait se tra-
duire par une accumulation foliaire de nitrate

(Gastal et Saugier, 1986). Pourtant, durant la
seconde repousse, l’accumulation foliaire de

nitrate était négligeable chez le ray-grass associé
(moins de 0,1% de N-NO3- dans les limbes,
Arregui, 1990). Le niveau de nutrition azotée
semble donc être surestimé lorsqu’il est calculé à
partir de la biomasse foliaire d’un rang de ray-
grass associé.

Il n’est pas sûr qu’une même loi de dilution

s’applique à un rang de ray-grass pur et à un
rang de ray-grass associé. Ce dernier colonise,
en effet, les rangs adjacents de trèfle de plus
faible biomasse foliaire (figs 1 et 6) et présente
donc un feuillage moins dense et probablement
mieux éclairé. Or la teneur en azote foliaire

dépend, en partie, de l’éclairement reçu dans le
couvert végétal (Charles-Edwards et al, 1987 ;
Lemaire et al, 1991 ; Soussana et al, 1995b).
Une augmentation de l’éclairement moyen pour-
rait donc s’accompagner d’une moindre dilution
de l’azote foliaire chez le ray-grass associé. La

courbe de dilution de référence serait alors inter-

médiaire (Lemaire, 1995) entre la courbe obte-
nue en culture pure (donnée dans la figure 1) et
celle qui serait obtenue sur des ray-grass isolés,
sans compétition pour la lumière.

La prise en compte de la biomasse foliaire
totale du peuplement associé est de nature à
réduire ces erreurs, notamment lorsque les
feuilles du trèfle et de la graminée associée sont
étroitement imbriquées, comme c’est générale-
ment le cas dans la pratique agricole. En effet,
l’éclairement moyen des feuilles de ray-grass

dépend alors de la densité moyenne du feuillage,
soit, en première approximation, de la biomasse
foliaire totale du couvert associé. Ce paramètre

serait donc acceptable pour comparer les
teneurs en azote de la graminée associée (fig 2).

Toutefois, l’éclairement moyen des feuilles dif-
fère entre une culture pure et une association de

même biomasse foliaire (Sinoquet et al, 1990).
Un diagnostic plus précis de la nutrition azotée
nécessite, par conséquent, la détermination

simultanée, pour chaque espèce associée, des
profils verticaux de teneur en azote et d’éclaire-
ment des feuilles (Soussana et al, 1995b). Un dia-
gnostic simplifié, reposant sur la teneur en azote
des feuilles bien éclairées, situées au sommet du
couvert, pourrait également être envisagé.

L’élongation des pétioles de trèfle est régulée
par un mécanisme photo-morphogénétique
(Solangaarachchi et Harper, 1987 ; Varlet-
Grancher et al, 1989). Au cours d’une repousse,
la taille des limbes augmente moins rapidement
que celle des pétioles et la longueur de ces der-
niers s’ajuste à environ 60% de celle des feuilles
du ray-grass (Davies et Evans, 1990). Ceci
explique que le rapport pondéral (limbes/pétioles)
varie chez le trèfle associé en fonction de la bio-

masse foliaire totale (trèfle plus ray-grass) de
l’association (fig 4).

Cette réduction du rapport pondéral
(limbes/pétioles) s’accompagne (fig 3) d’une
diminution de la teneur en azote des feuilles de

trèfle. De même, chez la luzerne, la baisse au
cours de la repousse du rapport (feuilles/tiges) a
été observée, avec comme conséquence une
dilution de l’azote foliaire (Lemaire et al, 1985).
Ce phénomène de dilution de l’azote a, égale-

ment, d’autres causes puisque la teneur en azote
des limbes de trèfle diminue au cours de la

repousse (fig 6). La dilution de l’azote dans les
limbes de trèfle serait reliée à la diminution de
leur éclairement moyen (Soussana et al, 1995b)
au cours de la repousse, du fait de l’auto-ombra-

ge et de l’ombrage exercé par la graminée. Un
vieillissement des limbes de la légumineuse pour-
rait également contribuer à ce phénomène de
dilution ; toutefois, chez la luzerne, l’éclairement -
et non l’âge - explique les variations de la teneur
en azote total des limbes (Lemaire et al, 1991).

Effet de l’association sur le niveau

de nutrition azotée du ray-grass

Qu’il soit calculé sur la base du mètre linéaire, ou
sur la base du mètre carré, le niveau moyen de
nutrition azotée du ray-grass s’est accru, le plus
souvent de manière hautement significative, en
cas de culture associée avec le trèfle (tableau I).



Ce résultat confirme donc, globalement, l’effet

améliorateur de l’association sur la nutrition azo-

tée de la graminée (Broadbent et al, 1982 ;
Arnaud et Niqueux, 1986). Cet effet améliorateur
n’a toutefois pas été significatif (tableau I, com-

paraison à même biomasse foliaire totale de l’as-
sociation) après fertilisation azotée en première
repousse de printemps (traitement N1). Dans ce
cas, le taux de trèfle dans l’association a chuté

rapidement dès la sortie de l’hiver, atteignant 7%
en fin de première repousse de printemps
(Soussana et al, 1995a). Ce faible taux de trèfle
explique sans doute l’impact limité de l’associa-
tion sur la nutrition azotée de la graminée dans
ce traitement.

Le dispositif expérimental en substitution utilisé
pour cette étude permet d’analyser les effets du
remplacement d’une partie de la compétition
intra-spécifique (exercée par le ray-grass) par une
compétition inter-spécifique (entre trèfle et ray-
grass) (de Wit et al, 1966 ; Cousens et O’Neill,
1993 ; Sackville-Hamilton, 1994). L’effet améliora-
teur de l’association sur le niveau de nutrition azo-

tée de la graminée correspond donc au bilan des
effets de compétition intra- et interspécifique.

L’utilisation de séparations entre rangs adja-
cents de l’association permet, en revanche,
d’analyser l’effet propre de la compétition inter-
spécifique épigée ou racinaire. Nous n’avons pas
obtenu, en moyenne sur 3 repousses, d’effet

significatif de la compétition interspécifique raci-
naire sur le niveau de nutrition azotée (Nn) du
ray-grass N00 (tableau III). Toutefois, lors de la
dernière repousse étudiée (juillet), la biomasse,
la quantité d’azote accumulée et le niveau de
nutrition azotée des limbes des ray-grass ont été

significativement plus importants lorsque les
racines de ray-grass et de trèfle n’étaient pas

séparées par une cloison verticale (tableau IV).
Ce sous-essai n’a été mis en place que sur

une micro-parcelle. De plus, seules les racines
situées dans l’horizon 0-20 cm étaient séparées
par des cloisons verticales. Enfin, en minimisant
l’imbrication des racines des 2 espèces, la struc-
ture en lignes alternées de notre dispositif expéri-
mental a pu réduire l’ampleur des interférences
racinaires.

Malgré ces limitations, l’apparition progressive,
déjà observée par Bakhuis et Kleter (1965),
d’une amélioration de la nutrition azotée du ray-

grass, liée à la colonisation racinaire des rangs
de trèfle adjacents, permet de confirmer que des
interférences (Harper, 1977) racinaires entre
espèces sont bien responsables de l’effet amélio-

rateur de l’association sur la nutrition azotée de

la graminée.
Deux hypothèses, non exclusives, permettent

de rendre compte de la nature de ces interfé-
rences racinaires. D’une part, la substitution de la

compétition intraspécifique pour l’azote entre
rangs adjacents de ray-grass par une compétition
interspécifique plus faible (entre les rangs adja-
cents de trèfle et de ray-grass) pourrait accroître
l’absorption d’azote minéral par la graminée
(Vallis et al, 1967). D’autre part, la décomposition
des tissus sénescents du trèfle, ou encore l’exu-
dation de composés azotés par ses racines nodu-
lées, libéreraient dans le sol une fraction de l’azo-
te fixé qui deviendrait ainsi accessible à la grami-
née (Haynes, 1980 ; Harris, 1987).

Nos résultats ne permettent pas de départager
ces 2 hypothèses, puisque l’on peut estimer soit
que la graminée a bénéficié du moindre pouvoir
de compétition pour l’azote minéral du trèfle
(Soussana et al, 1989 ; Faurie, 1994) pour
accroître son absorption de l’azote dérivé du sol
ou de l’engrais, soit qu’elle a absorbé une frac-
tion de l’azote qui avait été fixé par le trèfle. Pour
préciser la source de l’azote supplémentaire
absorbé par le ray-grass associé, une étude

complémentaire, utilisant la technique de traçage
isotopique 15N et des mesures de l’activité de la
nitrate réductase, a été entreprise.

Effet de l’association sur la teneur

en azote des feuilles et des stolons de trèfle

La teneur en azote des limbes du trèfle associé,
ainsi que le rapport (limbes/pétioles) varient,
comme discuté précédemment, non en fonction
de la biomasse d’un rang de trèfle, mais en fonc-
tion de la biomasse foliaire totale des peuple-
ments purs ou associés. Ce critère a donc été
retenu pour discuter des effets de l’association

sur la teneur en azote des limbes de trèfle.

Dans l’ensemble des traitements étudiés, l’as-

sociation avec le ray-grass anglais n’a pas modi-
fié significativement la teneur en azote des limbes
du trèfle (fig 6). De plus, dans le cas du traitement
N00, la teneur en azote des limbes du trèfle n’a
pas été affectée significativement par la compéti-
tion pour la lumière, ou par la compétition racinai-
re, exercées par le ray-grass (tableau III). On peut
donc conclure que l’association avec le ray-grass
ne donne pas lieu à une variation notable de la

teneur en azote des limbes de trèfle.

L’association diminue légèrement la teneur en
azote des stolons dans les traitements recevant



une fertilisation azotée (tableau II). Cet effet
pourrait provenir d’une sur-dilution de l’azote
total, du fait d’une accumulation plus forte d’ami-
don dans les stolons des trèfles associés et ferti-

lisés. En effet, la teneur en amidon, qui peut
atteindre 40% du poids sec, est de 2 à 3 fois plus
forte dans les stolons principaux que dans les
stolons secondaires (Baur-Höch et al, 1990). Or,
du fait d’un phénomène de compétition asymé-
trique décrit précédemment (Soussana et al,
1995a), l’association a augmenté la proportion de
stolons principaux de 35%, en moyenne, dans
les traitements recevant une fertilisation azotée

(Arregui, 1990).
Par conséquent, des modifications de la mor-

phologie du trèfle (diminution du rapport
limbes/pétioles, de la proportion de stolons
secondaires) et de l’éclairement de ses limbes
rendent compte de l’effet négatif (Broadbent et
al, 1982 ; la présente étude) de l’association sur
la teneur en azote du trèfle. Un défaut de nutri-

tion azotée de la légumineuse ne peut donc pas
expliquer sa fréquente régression (Frame et
Newbould, 1986 ; Soussana et al, 1995a) dans
les associations recevant une fertilisation azotée.

En revanche, la compétition interspécifique
racinaire semble réduire la nutrition phospho-
potassique et la biomasse du trèfle et augmenter,
inversement, la nutrition P du ray-grass (tableau
III). Même en cas d’apport d’une fumure de fond,
le moindre pouvoir de compétition du trèfle blanc
pour P et pour K (Mouat et Walker, 1959 ; Mouat,
1983) pourrait donc intervenir dans l’équilibre des
associations semées.

Conséquences du niveau de nutrition azotée
du ray-grass pour l’équilibre de l’association

La figure 7 montre que le taux de trèfle dans l’as-
sociation varie en raison inverse (P < 0,01) du
niveau de nutrition azotée du ray-grass associé.

Les effets d’un apport d’azote minéral sur l’équi-
libre de l’association sont donc fonction de la

modification du niveau de nutrition azotée de la

graminée associée qu’ils induisent. Ainsi, dans le
cas de notre expérience, un pourcentage appré-
ciable de trèfle (environ 30%) n’a été obtenu
qu’en l’absence de fertilisation azotée, soit dans
des conditions où la graminée associée était net-
tement carencée en azote (niveau de nutrition
azotée de 0,7 environ) (fig 7).

Le taux de trèfle dans l’association varie égale-
ment en raison inverse (P < 0,001) du niveau de
nutrition azotée du ray-grass pur recevant la

même fertilisation azotée dans les micro-parcelles
voisines (fig 7). Par conséquent, si la fertilité azo-
tée de la parcelle est trop importante (niveau de
nutrition azotée de la graminée pure supérieure à
0,5 environ), en cas de semis d’une association, le
taux de trèfle sera vraisemblablement très faible.

Cette relation, établie en un site et pour une sai-
son, ne peut cependant pas être généralisée.
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