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Compétition pour la lumiéere et morphologie du trefle
blanc (Trifolium repens L.) : émission des feuilles
et des ramifications
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Résumé — La morphogénése du tréfle blanc a été étudiée sur des couverts de tréfle blanc pur ou associé (avec un
ray-grass anglais ou une fétugue élevée), en phase d'implantation ou en culture bien implantée. Différentes études,
conduites a Quimper (climat doux et humide) et a Lusignan (climat chaud et sec), montrent qu'au cours d'une pousse
ou repousse deux phases se succédent:
— quand l'indice foliaire du couvert est inférieur & 3, c'est-a-dire en I'absence de compétition pour la lumiere, la vitesse
d'émission des feuilles et des nouveaux points végétatifs est essentiellement liée a la température;
— quand l'indice foliaire dépasse 3, le rythme d'émission des feuilles diminue et la ramification s'arréte. Dans le méme
temps, I'élongation des extrémités des apex de stolons s'accélere. L'indice foliaire 3 correspond & une quasi extinction
du rayonnement solaire transmis a la base des plantes, au niveau des sites d'émission des futurs organes.

En I'absence de compétition pour la lumiére, sur plantes ou stolons isolés, les vitesses d'apparition des feuilles et
des ramifications sont en relation avec la température. Ces résultats confirment l'effet direct de la lumiére sur la mor-
phologie, déja mis en évidence sur graminées fourragéres tempérées.

morphogénése — stolons — élongation

Summary — White clover morphogenesis and light competition: leaves and growing points emergence. The
relationship between white clover morphogenesis and light competition has been studied during sward establishment,
and on established swards of white clover in pure-stands or mixtures. Different experiments conducted in Quimper
(fresh and wet weather) and in Lusignan (hot and dry weather), show 2 phasis during a regrowth (or during sward
eslablishement) according to morphologlcal phenomenons:
— when Leaf Area Index (LAl) is smaller than 3, leaves and growing points emergence rates are mainly related to tem-
perature;
— when LAl reaches a value 3, leaf emergence decreases rapidly and branching terminates. In the same time, stolon
elongation increases quickly. This LAl 3 corresponds with the almost complete extinction of light at the basis of plants.
On isolated plants or stolons, without competition for light, leaf appearance rate and branch emission rate are most-
ly in relationship with temperature. These results confirm the direct effect of light on morphogenesis previously
demonstrated for temperate grasses.

morphogenesis — stolon — elongation

Introduction 1984) et du rayonnement incident. Pour com-
La productivité d'un couvert végétal dépend du prendre I'élaboration de la biomasse et les varia-
rayonnement intercepté par son appareil foliaire tions de composition des mélanges graminee —
(Monteith, 1977; Gallagher et Biscoe, 1978; Var- tréfle blanc, il faut connaitre les mécanismes de
let-Grancher et Bonhomme, 1982). Ce rayonne- mise en place de lappareil foliaire des 2
ment intercepté dépend essentiellement de l'indi- especes.

ce foliaire (Brown et Blaser, 1968; Bonhomme et L'indice foliaire du tréfle blanc dépend de 3

Varlet-Grancher, 1977 et 1979; Gosse et al paramétres caractérisant la morphologie du cou-
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vert: le nombre de points végétatifs, le nombre
de feuilles par point végétatif, la surface d'une
feuille. Dans cet article, nous proposons d'étudier
la mise en place des feuilles et des points végé-
tatifs: vitesse d'apparition des organes nouveaux,
incidences des phénoménes de compétition pour
la lumiére sur la dynamigue d'émission de ces
organes.

Méthodologie

La plante

C'est la variété de trefle blanc Grasslands Huia, de
type hollandicum, qui a servi de support a nos études.
Ce tréfle a été associé, ou non, a une graminée fourra-
gere, un ray-grass anglais (Vigon), dans les essais de
Quimper ou une fétuque élevée (Clarine) dans les
essais de Lusignan.

Définitions: feuilles et points végétatifs

Pour un point végétatif donné, une nouvelle feuille est
comptabilisée quand la nervure centrale de cette
derniére est visible sur au moins f'un de ses folioles.
Un point végétatif est considéré comme apparu quand
il présente au moins une feuille décrite comme ci-des-
sus.

Si les apparitions d'organes ne posent guére de
problémes en phase d'implantation de la culture, (plan-
te jeune présentant un nombre limité de feuilles et de
ramifications), il n'en est pas de méme en couvert bien
implanté ol la morphologie du tréfle blanc est trés
complexe. On note en particulier une grande variabilité
morphologique des points végétatifs. Aussi, afin de
mieux caractériser cette variabilité et afin de préciser si
celle-ci a des incidences sur le devenir des différents
points, nous avons été amenés a en définir arbitraire-
ment 3 types principaux.

Ces trois types sont :
— les apex principaux (a), points végétatifs trés vigou-
reux ou I'élongation du stolon est rapide;
— les apex secondaires (b), extrémités de stolons ol la
croissance récente est faible: moins de 2 centimétres;
- les points axillaires (c), situés a la base des feuilies.
Ces ébauches de ramification du stolon ont une élon-

gation nulle; elies ne produisent que des fedilles
disposées en rosette.

Quand les conditions d'environnement sont favo-
rables, les types “b” et “c” ne sont que des étapes tran-
sitoires conduisant in fine au type “a”. De ce fait, & I'ex-
ception de ce dernier type, on peut parfois observer un
changement de type du point végétatif entre le début
et la fin d'une expérimentation (passage du type “b" au
type “a”, par exemple). Le type indiqué dans les expé-
rimentations suivantes correspond a I'état du point
végétatif au moment du baguage.

Prélevements et baguages

Afin de suivre les cinétiques d'apparition des feuilles et
d'émission de nouveaux points végétatifs, 2 méthodes
ont été employées selon I'age du couvert végétal :

- en phase d'implantation, sur des plantes jeunes faci-
lement individualisables, le suivi est fait sur des

plantes en place bien repérées. La cadence des
observations est hebdomadaire ou bihebdomadaire;

— en couvert bien implanté, sur des plantes qui ont
développé un puissant réseau de stolons, les observa-
tions sont faites a la méme cadence que ci-dessus,
sur 20 points végétatifs bagués.

Les traitements

La production d'organes nouveaux (feuilles et points
végétatifs) a été analysée dans 2 situations distinctes:
— en |'absence de compétition pour la lumiere, sur des
plantes isolées ou sur des stolons maintenus a la
lumiere en rasant le couvert a la périphérie;

- en conditions de compétition intra- ou interspécifique
(avec ou sans graminée associée); en couvert bien
implanté, les suivis ont été menés sur des cultures
mises en place depuis 2 ans.

Dans les 2 situations, ce sont les mémes parcelles
qui servent de support aux études (avec ou sans com-
pétition), sur une méme période de croissance, donc
avec un état initial identique.

Les expérimentations ont été mises en place a
Quimper (Bretagne occidentale, au climat frais et
humide) et a Lusignan (Poitou, au climat plus chaud et
sec). Les expérimentations sur la phase d'implantation
n'ont été développées qu'a Quimper.

Expression des résullats

Les cinétiques de production d'organes nouveaux sont
exprimées en fonction du temps. Les barres verticales
présentées sur les figures indiquent les écarts-types
correspondants.

En ce qui concerne le nombre de feuilles émises
par un point végétatif, indiquons que le nombre de
feuilles considéré est celui qui est généré par le seul
point végétatif marqué, sans tenir compte des feuilles
émises sur d'éventuelles ramifications apparues a
l'aisselle de ces feuilles au cours de la période d'ob-
servation. En situation de compétition pour la lumiére,
par analogie aux résultats observés sur graminées
fourragéres (Lemaire, 1985; Simon et Lemaire, 1987),
les vitesses d'émission d'organes sont présentées en
fonction des indices foliaires du couvert végétal.

Résultats

Morphogénése du tréfle blanc en I'absence de
compétition pour la lumiére

1) Emission des feuilles

En phase d'implantation, la premiére feuille qui
apparait est unilobée; elle est déployée une
dizaine de jours aprés la levée (Fig. 1). Les
feuilles suivantes sont trilobées, leur vitesse
d'émission étant pratiquement une fonction
linéaire du temps: 0,18 feuille émise par jour
dans les conditions de I'expérience. La légére
rupture de pente observée sur la courbe vers le
26e jour n'est pas en relation avec un change-
ment du régime thermique, une présentation des
résultats en fonction des sommes de tempéra-
tures n'améliorant pas la linéarité de la relation.
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Fig. 1. Evolution du nombre de feuilles par plante (Nf) en
fonction du temps (T), exprimé en jours aprés la levée.

On peut indiquer que, pour la variété Huia, une
nouvelle feuille trilobée est émise tous les 100°j.

En couvert bien implanté, ia dynamique d'ap-
parition des feuilles présente 2 phases distinctes
qui différent selon le type de point végétatif (Fig.
2). Dans les 15 premiers jours qui suivent le
baguage, la vitesse d'émission des feuilles
(exprimée en nombre de feuilles émises par jour)
est significativement plus importante sur les apex
principaux (0,269) que sur les apex secondaires
(0,217) et les points axillaires (0,205). Plus tard,
quand chaque type de point végétatif présente
au moins 3 feuilles au-dela de la bague (soit 3
feuilles vraies pour les points axillaires), les
vitesses d'émission des feuilles sont compa-
rables pour les 3 types. Dans les conditions

Nr

e C

T

28 33

Fig. 2. Evolution du nombre de feuilles (Nf) en fonction du
temps (T) exprimé en jours aprés le baguage, pour les 3
types de points végétatifs (a, b et ¢) d'un couvert bien

expérimentales rencontrées, ces vitesses sont
respectivement de: 0,199 (type a), 0,191 (type
b), 0,190 (type c).

Cette rupture de pente n'est pas liée a la tem-
pérature, une représentation graphique en fonc-
tion des sommes de températures ne changeant
pas l'allure des courbes. Comme en phase d'im-
plantation, on remarque que la variété Huia émet
une nouvelle feuille tous les 100°j.

2) Emission des ramifications

En phase dimplantation, une jeune plante de
tréfle émet sa premiere ramification quand elle
présente de 4 a 6 feuilles. En couvert bien
implanté, une ramification apparait sur les points
végétatifs maintenus a la lumiére, quand ces der-
niers présentent 3 a 4 feuilles développées a
partir de la feuille axillante, et ce, quel que soit le
type de point végétatif (Fig. 3).

La dynamique d'apparition de nouvelles ramifi-
cations sur les 3 types de points végétatifs consi-
dérés est présentée a la Figure 4. Pour les apex
principaux et secondaires le nombre de nou-
velles ramifications est une fonction lineaire du
temps, les vitesses d'émission étant du méme
ordre de grandeur: 0,16 et 0,15 ramification
apparue par jour, en moyenne sur la période.
Pour les points axillaires, on observe une période
de latence sans ramification, de 0 a 12 jours; ces
points n'ayant pas encore atteint le stade critique
de 3 feuilles pour ramifier. Au-dela, du 15¢ au 33¢
jour, la vitesse d'émission prend les mémes
valeurs que celles observées pour les 2 autres
types: 0,142 (type a); 0,136 (type b); 0,135 (type
c¢). Notons que les courbes présentées en fonc-
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Fig. 3. Fréquence d'apparition de la premiére ramification (F)
en fonction du nombre de feuilles comptées a partir de la
feuille axillante (N), selon le type de point végétatif considére
(a,betc).
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Fig. 4. Evolution du nombre de ramifications (Nr) en fonction
du temps (T), exprimé en jours aprés le baguage, pour les
trois types de points végétatifs (a, b et c).

tion des sommes thermiques ont la méme allure,
une ramification nouvelle étant émise tous les
100°j pour cette variété, soit la méme cadence
d'émission que les feuilles.

Morphogénése du tréfle blanc en conditions de
compétition pour la lumiére

1) Emission des feuilles

En couvert de tréfle blanc pur bien implanté, on
constate que le rythme d'émission des feuiiles
des apex principaux situés au sein du couvert ne
présente pas la méme cinétique d'émission des
feuilles que les apex comparables maintenus
artificiellement a la lumiere (Fig. 5a). Si la dyna-
mique est comparable jusqu'au 19¢ jour (0,130
contre 0,136 feuilles émises par jour), elle
devient significativement plus faible par la suite
(0,062 contre 0,117 1/}, a partir du 26¢ jour).

Si I'on exprime ces vitesses en fonction de I'in-
dice foliaire du couvert (Fig. 5b), on remarque
que celles-ci sont maximales pour les indices
foliaires faibles, puis nettement ralenties au-dela
de l'indice foliaire 3, sans toutefois tendre vers 0.

Ce phénomeéne n'est pas uniquement observé
sur les apex principaux, mais aussi sur les autres
types de points végétatifs. La vitesse d'émission
des feuilles diminue significativement en fin de
repousse, quel que soit le type de point végétatif
considéré (a, b ou c).

En phase d'implantation d'un couvert de tréfle
blanc pur, ou d'un tréfle blanc associé a un ray-

grass anglais, les mémes phénomenes ont été
observés.

2) Emission de ramifications

Sur les mémes points végétatifs que ceux qui ont
servi a suivre ['évolution de I'apparition des

A_ N¢
: +1
2
3
2
1
T
S8 1 5 W % 3T
B. 02 Vs
01
\/ :
[F
0
0 1 7 3 Z 5

Fig. 5. A — Evolution en fonction du temps (T), exprimé en
jours apres le baguage, du nombre de feuilles (Nf) d'apex
maintenus a la lumiére (1) et d'apex situés dans un couvert
en croissance (2); B — Evolution de la vitesse d'émission des
feuilles (Vf) en fonction de l'indice foliaire (IF), dans ce dernier
cas (2)-

feuilles, nous avons observé I'émission des rami-
fications (Fig. 6).

Pour les apex principaux, le nombre de ramifi-
cations apparues par point végétatif bagué est
non significativement différent de ceux mainte-
nus a la lumiére pendant les premiers jours de la
repousse. Ensuite, la vitesse de ramification
décroit par rapport au témoin a la lumiére, puis
s'annule aprées le 15¢ jour. Une dynamique sem-
blable est observée pour les apex secondaires.
En revanche, pour les points axillaires, la ramifi-
cation est quasiment nulle au cours des 33 jours
d'observation. Ces points atteignent difficilement
le nombre critique de feuilles pour que commen-
ce la ramification quand lindice foliaire est déja
égal a 3. De ce fait, ils ne ramifient pas.

Si l'on exprime l'évolution des vitesses de
ramification en fonction de lindice foliaire, par
analogie aux vitesses de tallage sur graminées
fourragéres (Simon et Lemaire, 1987), on
remarque que la vitesse de ramification tend vers
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Fig. 6. Comparaison de I'évolution du nombre de ramifications (Nr) en fonction du temps (T) exprimé en jours aprés le baguage, par
type de point végétatif (a, b et c), entre situation a la lumiére (1) et situation au sein du couvert (2).

0 dés que lindice foliaire dépasse la valeur 3
(Fig. 7). Des observations analogues ont pu étre
faites en phase d'implantation d'une culture de
trefle blanc pur, ou d'une culture mixte avec ray-
grass anglais.

Les résultats obtenus a Lusignan, dans un
autre contexte pédoclimatique, confirment ces
cinétiques de ramification: vitesse d'émission des
points végétatifs maximale en début de repousse
et nulle en fin de repousse. L'interprétation est
équivalente a celle développée sur les données
de Quimper.

L'évolution du nombre de points végétatifs,
mesuré par comptage sur des placettes élémen-
taires différant par leur niveau de fertilisation azo-
tée (NO et N1), est représentée a la Figure 8.
Deux phases peuvent étre distinguées:

— la premiére correspond & une situation ou l'indi-
ce foliaire est faible (valeur inférieure a 3). Dans
ce cas on observe une augmentation importante
du nombre de points végétatifs par unité de sur-
face;

Vr

02

01

Fig. 7. Evolution de la vitesse de ramification (Vr) en fonction
de lindice foliaire du couvert (IF), pour les trois types de
points végétatifs (a, b et c).

— la seconde présente une décroissance trés
importante, qui correspond a une situation ou:

+ I'émission des points végétatifs est ralentie
ou annulée, ce qui est en accord avec les résul-
tats présentés plus haut pour les forts indices
foliaires,

« il existe une mortalité importante d'apex. Il
n'est toutefois pas possible a partir de cette seule
expérimentation de préciser si cette mortalité
concerne plutdt les unités déja en place a la
coupe, ou si elle touche plutdt les points végéta-

N/m2
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Fig. 8. Evolution du nombre (N} de points végétatifs (tous
types confondus) par unité de surface, en fonction du temps
(T) exprimé en jour aprés la coupe, pour 2 niveaux de fertili-
sation azotée (NO et N1) sur un tréfle blanc pur; évolution
paraliéle de l'indice foliaire (IF).
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tifs apparus lors de la premiere phase et qui sont
globalement dominés par le couvert végétal.

3) Allongement des entre-nceuds des apex prin-
cipaux

Sur l'essai conduit a Lusignan, la croissance en
longueur des entre-nceuds des apex principaux a
été suivie pendant la phase de repousse sur sto-
lons bagués. Les résultats obtenus sur couvert
de tréfle pur sont présentés & la Figure 9.

L

0 8 14 21 28

Fig. 9. Evolution des longueurs moyennes des entre-nceuds
(L en cm) des apex principaux, au cours d'une repousse de
trefle blanc, (T, temps exprimé en jours aprés la coupe).

Deux phases peuvent étre distinguées sur
le graphique : la premiére se caractérise par une
vitesse d'allongement des entre-nceuds trés
réduite en début de repousse du 1er au 15¢ jour,
la seconde par une augmentation de la vitesse. |l
est important de souligner que le début de cette
activité d'élongation est concommittante avec
larrét d'émission des points végétatifs.

Discussion et conclusion

Le comportement du tréfle blanc vis-a-vis du
rythme d'émission des feuilles et des ramifica-
tions présente un certain nombre de similitudes
avec les graminées fourrageres tempérées.

En r'absence de compétition pour la lumiére,
on observe que:

— la vitesse d'émission des feuilles est sous la
dépendance de la température. Elle peut étre
exprimée en fonction des sommes de tempéra-
tures, ce qui est en accord avec les observations
de divers auteurs montrant la sensibilité du tréfle
blanc a la température (par exemple Beinhart,
1963). Pour la variété Grasslands Huia observée
ici, en prenant 0°C comme zéro de végétation, il
faut 100°j pour qu'apparaisse une nouvelle
feuille. Cependant, ce facteur n'est pas le seul a
prendre en compte puisque l'on observe des dif-

férences de vitesse entre les types de points
végétatifs dans les jours suivants le baguage. On
peut émettre I'hypothese que des facteurs de
nature trophique ou hormonale (dominance api-
cale) interviennent;

— la vitesse de ramification est corrélée a la vites-
se d'émission des feuilles. 1l s'agit d'une liaison
de nature anatomique, puisque les points végé-
tatifs apparaissent a l'aisselle des feuilles et
qu'une seule ramification est portée par une
feuille axillante;

— il y a un décalage de l'ordre de 3 phyllochrones
entre I'émission d'une feuille et le développement
du point végétatif placé a son aisselle, ce qui est
également observé chez les graminées (Gounot
et al., 1980; Franquin, 1974; etc.).

En situation de compétition pour la lumiére,
c'est-a-dire pour les indices foliaires supérieurs a
3-4 (un indice foliaire de 4 correspond a une
extinction de 95% du rayonnement incident pour
le tréfle blanc selon les mesures que nous avons
effectuées, résultats qui confirment ceux de
Brown et Blaser (1968)), on observe que:

- le rythme d'émission des feuilles est significati-
vement ralenti. Brougham (1958) avait remarqué
que l'émission des feuilles était maximale au
cours des 20 premiers jours suivant une coupe,
au-dela, elle décroissait sensiblement;

— le rythme d'émission des points végétatifs est
nettement plus affecté, puisqu'il s'annule pour
des indices foliaires voisins de 3-4.

La aussi, I'analogie est conservée par rapport
au rythme d'émission des talles des graminées
fourragéres, pour lesquelles le tallage est stoppé
dans les couverts ou pour qui lindice foliaire
dépasse la valeur 3-4 (Simon et Lemaire, 1987).

Concernant la nature des mécanismes
impliqués dans ces effets de la compétition pour
la lumiére, 2 hypothéses peuvent étre avancées.
L'une fait appel & une limitation de la disponibilité
en substrats carbonés; cette hypothése a sou-
vent été invoquée pour expliquer l'arrét du tallage
sur graminée (Masle-Meynard, 1980). Une
seconde hypothése peut étre envisagée, faisant
appel aux réactions de la morphogénése a la
composition spectrale du rayonnement. Sur gra-
minée il est démontré qu'une diminution du rap-
port rouge proche / rouge lointain a pour
conséquence une nette diminution de la vitesse
de tallage (Deregibus et al, 1985). Par ailleurs,
I'augmentation de la compétition dans un couvert
entraine une diminution de ce rapport (Holmes,
1981). De plus, il apparait que la morphogénése
du tréfle blanc est également sensible a la com-
position spectrale du rayonnement. Une modifi-
cation de cette derniére, simulant un phytoclimat
d'ombrage, entraine une diminution de la ramifi-
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cation par rapport au témoin recevant le méme
éclairement photosynthétiquement actif (Solan-
gaarachi et Harper, 1987), ce qui est en accord
avec nos observations.

Enfin, la seule hypothése d'une limitation tro-
phique ne peut expliquer pourquoi, lorsque la
compétition pour la lumiere devient importante,
nous observons sur les mémes stolons une dimi-
nution de I'émission de points végétatifs et une
stimulation de la vitesse d'élongation des entre-
nceuds. De méme, cette unique hypothése ne
peut expliquer les résultats de Robson et Polias-
zek (1984). Dans ces travaux, des sections de
stolons comportant chacune deux ramifications
sont cultivées soit en pleine lumiére, soit sous
ombrage, soit I'une en pleine lumiére et l'autre
sous ombrage. Dans cette derniére configuration,
une partie du carbone assimilé par les feuilles
recevant un éclairement fort est transféré a la
ramification ombrée. Ce supplément de carbone
conduit a une stimulation de ['élongation
des entre-nceuds du stolon ombré dont les
feuilles conservent une morphologie étiolée. Cet
ensemble de résultats suggére que la plante
integre un autre mode de perception de la com-
pétition pour la lumiére que le simple aspect
quantitatif déterminant la disponibilité¢ en carbo-
ne.

En conséquence, il nous semble que les réac-
tions du tréfle blanc a la compétition pour la
lumiére intégrent a la fois des phénoménes de
nature photomorphogénétique et des phéno-
meénes de nature trophique. Ce dernier point
pourrait expliquer les disparitions de points vegé-
tatifs observées en fin de cycle de croissance.
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