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ABSTRACT

COMPETITION AND COMPLEX INTERACTIONS AMONG SPECIES:
COMMUNITY STRUCTURE IN AN EARLY 

OLD-FIELD PLANT COMMUNITY

By

Thomas Edward M i l l e r

E x p e r i m e n t a l  s t u d i e s  o f  i n t e r a c t i o n s  among f i v e  p l a n t  s p e c i e s  i n  a 

f i r s t - y e a r  o l d  f i e l d  i n  s o u t h w e s t e r n  M i c h i g a n  w e re  c o n d u c t e d  to  

d e t e r m i n e  t h e  r e l a t i v e  i m p o r t a n c e  o f  d i r e c t  ( i n t r a s p e c i f i c ,  

i n t e r s p e c i f i c )  and co m p lex  ( i n d i r e c t ,  h i g h e r - o r d e r )  i n t e r a c t i o n s  in  

d e t e r m i n i n g  t h e  communi ty  s t r u c t u r e .  The f i v e  s p e c i e s  w e re  grown in  a l l  

p o s s i b l e  o n e - ,  t w o - ,  f o u r - ,  and f i v e -  s p e c i e s  c o m b i n a t i o n s  a c r o s s  a 

r a n g e  o f  d e n s i t i e s .  T h e r e  was a c o n s i s t e n t  h i e r a r c h y  o f  c o m p e t i t i v e  

a b i l i t y  among t h e  f i v e  s p e c i e s .  A m b r o s i a  a r t e m i s i i f o l i a  had t h e  

g r e a t e s t  c o m p e t i t i v e  e f f e c t  on o t h e r  s p e c i e s  and d e m o n s t r a t e d  t h e  l e a s t  

c o m p e t i t i v e  r e s p o n s e  t o  t h e  p r e s e n c e  o f  o t h e r  s p e c i e s .  A m b r o s i a  was 

f o l l o w e d  in  t h e  h i e r a r c h y  by A g r o p y r o n  r e p e n s  > P l a n t a g o  l a n c e o l a t a  > 

L e p i d i u m  c a m p e s t r e  = T r i f o l i u m  r e p e n s  = Chenopod ium  a l b u m . T h i s  

h i e r a r c h y  was e s t a b l i s h e d  by midsummer and was c o n s i s t e n t  i n  b o t h  y e a r s  

o f  t h e  s t u d y  and i n  a l l  d i f f e r e n t  s p e c i e s  m i x t u r e s .

Most  s p e c i e s  had a n o n - l i n e a r  r e s p o n s e  t o  i n c r e a s e s  i n  t h e  

a b u n d a n c e  o f  c o m p e t i t o r s ,  w i t h  t h e  c o m p e t i t i v e  e f f e c t  o f  a d d i n g  

c o m p e t i t o r s  g r a d u a l l y  a p p r o a c h i n g  z e r o .  The r e s u l t s  a l s o  s u g g e s t  t h a t  

t h e r e  was a g e n e r a l  p e r - a m o u n t  e q u i v a l e n c e  o f  c o m p e t i t i v e  e f f e c t s  among 

t h e  s p e c i e s .  T h e r e  w e re  no d i f f e r e n c e s  among a s s o c i a t e  s p e c i e s  i n  t h e  

c o m p e t i t i v e  e f f e c t s  on a s i n g l e  f o c a l  s p e c i e s  a t  any p a r t i c u l a r  y i e l d  

( b i o m a s s / m  ) .



A m e th o d  was  d e v e l o p e d  t o  p r e d i c t  t h e  s e p a r a t e  d i r e c t ,  i n d i r e c t ,  

and h i g h e r - o r d e r  c o m p o n e n t s  o f  t h e  t o t a l  e f f e c t  o f  one  s p e c i e s  on 

a n o t h e r  i n  t h e  f u l l  co m m u n i ty .  The d i r e c t  e f f e c t s  w e r e  a l w a y s  

d e t r i m e n t a l  and o f t e n  q u i t e  l a r g e .  The i n d i r e c t  e f f e c t s  w e re  v e r y  s m a l l  

o r  z e r o ,  and f a c i l i t a t i v e , a c t i n g  a g a i n s t  t h e  d i r e c t  e f f e c t s .  The 

h i g h e r - o r d e r  e f f e c t s  w e re  i m p o r t a n t  f o r  t h e  c o m p e t i t i v e l y  s u b o r d i n a t e  

s p e c i e s ;  t h e  c o m p e t i t i v e  e f f e c t  o f  a d o m i n a n t  s p e c i e s  on a s u b o r d i n a t e  

s p e c i e s  was a l w a y s  a f u n c t i o n  o f  b o t h  t h e  y i e l d  o f  t h e  d o m i n a n t  s p e c i e s  

and t h e  y i e l d  o f  s t i l l  o t h e r  s p e c i e s  i n  t h e  co m m u n i ty .

T h u s ,  t h e  p l a n t  com m uni ty  s t u d i e d  i s  s t r u c t u r e d  by h i e r a r c h i c a l ,  

a s y m m e t r i c  c o m p e t i t i v e  e f f e c t s .  The g r o w t h  o f  t h e  d o m i n a n t  s p e c i e s ,  

A m b r o s i a ,  i s  r e s t r i c t e d  b y  s t r o n g  i n t r a s p e c i f i c  e f f e c t s .  The s p e c i e s  o f  

i n t e r m e d i a t e  c o m p e t i t i v e  a b i l i t y ,  A g r o p y r o n , i s  r e s t r i c t e d  by b o t h  

i n t r a -  and i n t e r s p e c i f i c  e f f e c t s .  The c o m p e t i t i v e l y  s u b o r d i n a t e  

s p e c i e s ,  P l a n t a g o , L e p i d i u m , T r i f o l i u m , and C h e n o p o d iu m , a r e  r e s t r i c t e d  

by i n t e r s p e c i f i c  and h i g h e r - o r d e r  e f f e c t s .
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Chapter 1

INTRODUCTION

E a c h  s p e c i e s  i n  a  m u l t i s p e c i e s  com muni ty  i s  a f f e c t e d  by many

d i f f e r e n t  f o r c e s ,  t h r o u g h  i n t e r a c t i o n s  w i t h  o t h e r  s p e c i e s  i n  t h e

com muni ty  and w i t h  t h e  a b i o t i c  e n v i r o n m e n t .  The g o a l  o f  com muni ty  

e c o l o g y  i s  t o  u n d e r s t a n d  t h i s  com plex  s e t  o f  i n t e r a c t i o n s  a f f e c t i n g  e a c h  

s p e c i e s  i n  t h e  co m m u n i ty ;  t h a t  i s ,  t o  u n d e r s t a n d  wh at  d e t e r m i n e s  t h e  

" s t r u c t u r e "  o f  t h e  co m m u n i ty .  Communi ty s t r u c t u r e  i s  t h e  p a t t e r n  o f  

s p a t i a l  and t e m p o r a l  a b u n d a n c e  o f  s p e c i e s  i n  a communi ty  a s  w e l l  a s  t h e  

p a t t e r n  o f  r e s o u r c e  a l l o c a t i o n  among t h e  s p e c i e s  (Cody and Diamond 

1 9 7 5 ) .

A t t e m p t i n g  to  u n d e r s t a n d  how a l l  t h e  v a r i o u s  i n t e r a c t i o n s  b e t w e e n  

d i f f e r e n t  s p e c i e s  and b e t w e e n  s p e c i e s  and t h e i r  r e s o u r c e s  a f f e c t  o r  

d e f i n e  t h e  com m uni ty  s t r u c t u r e  h a s  p r o v e n  t o  be  v e r y  d i f f i c u l t .  B e c a u s e  

o f  t h i s ,  t h e  f i e l d  o f  co m m uni ty  e c o l o g y  h a s  b e e n  p e r c e i v e d  a s  b e i n g  

p o o r l y  f o c u s e d  (MacFadyen 1975,  S m i th  1975,  M c I n t o s h  1976,  1980a) o r ,

more  k i n d l y  p u t ,  a f i e l d  " s t i l l  i n  i t s  i n f a n c y "  ( P i a n k a  1 9 8 3 ) .  Much of

t h e  d i f f i c u l t y  i s  c a u s e d  by t h e  f a c t  t h a t  t h e r e  i s  no s t a n d a r d  p r o t o c o l

f o r  i n v e s t i g a t i n g  c o m m u n i t i e s  ( I n g e r  and C o l w e l l  1 9 7 7 ) .  I n v e s t i g a t o r s  

h a v e  a t t e m p t e d  many d i f f e r e n t  and o f t e n  d i s p a r a t e  ways o f  u n d e r s t a n d i n g  

co mmun i ty  d y n a m i c s  and s t r u c t u r e .  T h i s  h a s  c a u s e d  c o n f u s i o n  when 

d i f f e r e n t  s t u d i e s  a r e  c o m p a r e d .

T h e r e  h a v e  b e e n  two p r i m a r y  c a u s e s  o f  d i v i s i o n  i n  com muni ty  

e c o l o g y :  t h e  l e v e l  o f  o r g a n i z a t i o n  a t  w h ich  t o  b e g i n  u n d e r s t a n d i n g

communi ty  s t r u c t u r e  ( r e d u c t i o n i s m  v s .  h o l i s m )  and t h e  c h o i c e  o f



a g g r e g a t e  v a r i a b l e s  o r  " c u r r e n c i e s "  t o  u s e  ( e n e r g y  o r  w h o le  o r g a n i s m s ) .

The c u r r e n c y  q u e s t i o n  a c t u a l l y  s e p a r a t e s  e c o l o g y  i n t o  two r e l a t i v e l y

n o n o v e r l a p p i n g  f i e l d s ,  e c o s y s t e m  e c o l o g y  and p o p u l a t i o n - b a s e d  communi ty  

e c o l o g y .  E c o s y s t e m  e c o l o g y  v i e w s  c o m m u n i t i e s  i n  t e r m s  o f  t h e i r  t r o p h i c  

o r g a n i z a t i o n  and t h e  movement  o f  e n e r g y  o r  m a t e r i a l s  t h r o u g h  t h e

e c o s y s t e m  ( s e e  Odum 1 9 8 3 ) .  I n  g e n e r a l ,  e c o s y s t e m  e c o l o g y  s t r e s s e s  a 

h o l i s t i c  a p p r o a c h ,  a d d r e s s i n g  q u e s t i o n s  a t  t h e  com muni ty  o r  t r o p h i c  

l e v e l .  A common theme r u n n i n g  t h r o u g h  t h i s  work i s  t h a t  t h e  communi ty  

h a s  e m e r g e n t  c h a r a c t e r i s t i c s ,  and t h a t  one  c a n n o t  i n v e s t i g a t e  

c o m m u n i t i e s  a s  b e i n g  t h e  "sum o f  t h e i r  p a r t s "  (L ane  e t  a l .  1975,  I n n i s  

1976,  O ' N e i l l  1976,  P a t t e n  1 9 7 6 ) .  A more  r e c e n t  o f f s h o o t  o f  e c o s y s t e m  

s t u d i e s ,  s y s t e m s  e c o l o g y ,  t a k e s  an u l t r a - r e d u c t i o n i s t  v i e w  t h a t  

c o m m u n i t i e s  c a n  be  v i e w e d  a s  h i g h l y  com plex  s y s t e m s  o f  i n t e r l o c k i n g  

c a u s e - e f f e c t  p a t h w a y s  ( W a t t  1966 ,  P a t t e n  1982 ,  Odum 1 9 8 3 ) .  The

o p e r a t i o n a l  b a s i s  f o r  s y s t e m s  e c o l o g y  i n c l u d e s  t h e  u s e  o f  s o p h i s t i c a t e d  

c o m p u t e r  s i m u l a t i o n  m o d e l i n g  o f  com plex  s y s t e m s  ( W a t t  1 9 6 6 ) .

E c o s y s t e m  a p p r o a c h e s  h a v e  b e e n  v e r y  u s e f u l  f o r  u n d e r s t a n d i n g  t h e  

p r o c e s s i n g  and f lo w  o f  e n e r g y  and a s s o c i a t e d  n u t r i e n t s  t h r o u g h  

c o m m u n i t i e s .  How ever ,  b e c a u s e  t h i s  a p p r o a c h  v i e w s  i n d i v i d u a l  o r g a n i s m s  

o n l y  a s  f i l t e r s  t h r o u g h  w h ic h  e n e r g y  o r  m a t e r i a l s  m u s t  p a s s ,  i t  l a r g e l y  

i g n o r e s  t h e  d i v e r s i t y  and c h a r a c t e r i s t i c s  o f  co m p o n en t  s p e c i e s .  T h i s  

s e v e r e l y  l i m i t s  t h e  e c o s y s t e m  a p p r o a c h  when a d d r e s s i n g  q u e s t i o n s  o r  

d r a w i n g  on k n o w le d g e  a t  t h e  o r g a n i s m a l  and p o p u l a t i o n  l e v e l .

P o p u l a t i o n - b a s e d  a p p r o a c h e s  t o  com muni ty  s t r u c t u r e  u s e  p o p u l a t i o n s  

and i n d i v i d u a l  o r g a n i s m s  a s  t h e  c u r r e n c i e s  o f  s t u d y  and a g a i n ,  t h e r e  a r e  

b o t h  h o l i s t  and r e d u c t i o n i s t  a p p r o a c h e s .  The h o l i s t i c  a p p r o a c h e s  u s e  

p a t t e r n s  o f  s p e c i e s  number  and a b u n d a n c e  to  i n f e r  c a u s a l i t y  a b o u t  t h e
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f o r c e s  s t r u c t u r i n g  c o m m u n i t i e s .  F o r  e x a m p l e ,  s p e c i e s  r a n k  -  s p e c i e s  

a b u n d a n c e  r e l a t i o n s h i p s  h a v e  b e e n  n o t e d  t o  r e s e m b l e  p a r t i c u l a r  

s t a t i s t i c a l  d i s t r i b u t i o n s  (Motomura  1932,  F i s h e r  e t  a l . 1943,  P r e s t o n

1948,  M a c A r t h u r  1 9 5 7 ) .  The d i f f e r e n t  fo rm s  o f  t h i s  r e l a t i o n s h i p  ( l o g  

n o r m a l ,  b r o k e n ~ s t i c k ,  e t c . )  h a v e  s t r o n g  i m p l i c a t i o n s  a b o u t  t h e  

m e c h a n i s m s  o f  s p e c i e s  i n t e r a c t i o n s  o p e r a t i n g  i n  e a c h  com m uni ty  ( s e e  

H u t c h i n s o n  1 9 7 7 ) .  A n o t h e r  h o l i s t i c  a p p r o a c h  t h a t  h a s  b e e n  somewhat  

s u c c e s s f u l  i n  d e s c r i b i n g  communi ty  p a t t e r n s  i s  i s l a n d  b i o g e o g r a p h y  

(M a c A r t h u r  and W i l s o n  1963,  1 9 6 7 ) .  T h i s  t h e o r y  p r e d i c t s  t h e  num bers  o f

s p e c i e s  on l o c a l  " i s l a n d s "  b a s e d  on t h e  e x p e c t e d  r a t e  o f  s p e c i e s  

m i g r a t i o n  t o  t h e  i s l a n d  and s p e c i e s  e x t i n c t i o n  r a t e s  and h a s  b e e n  a 

u s e f u l  c o n c e p t u a l  f r am ew o rk  f o r  i n v e s t i g a t i n g  p a t t e r n s  o f  s p e c i e s  

d i v e r s i t y  ( s e e  S i m b e r l o f f  and W i l s o n  1970, Brown 1978,  G i l b e r t  1 9 8 0 ) .

The p o p u l a t i o n - b a s e d  h o l i s t i c  a p p r o a c h  h a s  b e e n  u s e f u l  in  

s u g g e s t i n g  w h a t  u n d e r l y i n g  m e c h a n i s m s  may be  i m p o r t a n t  i n  s t r u c t u r i n g  

c o m m u n i t i e s .  T h ese  h o l i s t i c  a p p r o a c h e s  a r e  g e n e r a l l y  n o n e x p e r i m e n t a l , 

b u t  a r e  o f t e n  u s e f u l  f o r  d e v e l o p i n g  h y p o t h e s e s  by f i n d i n g  c o r r e l a t i o n s  

b e t w e e n  p a t t e r n s  and p r o b a b l e  m e c h a n i s m s .  T e s t s  o f  t h e  m e c h a n i s m s  o f t e n  

r e q u i r e  an e x p e r i m e n t a l  r e d u c t i o n i s t  a p p r o a c h .  H o w e v e r ,  l i k e  e c o s y s t e m  

e c o l o g y ,  t h i s  a p p r o a c h  o f t e n  a s s u m es  t h a t  c o m m u n i t i e s  h a v e  h i d d e n  

e m e r g e n t  p r o p e r t i e s  o r  a r e  t o o  com pl ex  to  u n d e r s t a n d  by " b u i l d i n g - u p "  

f rom t h e  i n t e r r e l a t i o n s h i p s  b e t w e e n  i n d i v i d u a l s  o r  p o p u l a t i o n s  ( M c I n t o s h  

19 8 0 a ,  19 80b ,  Brown 1981,  S i m b e r l o f f  1 9 8 2 ) .  B e c a u s e  o f  t h i s ,  s u c h

s t u d i e s  s t i l l  f a i l  t o  d i r e c t l y  a d d r e s s  q u e s t i o n s  a b o u t  t h e  a b u n d a n c e  and 

c h a r a c t e r i s t i c s  o f  i n d i v i d u a l s  o r  s p e c i e s .

P o p u l a t i o n - b a s e d  r e d u c t i o n i s t  a p p r o a c h e s  a s su m e  t h a t  w hol e  

c o m m u n i t i e s  mus t  i n  some way be  a sum o f  t h e i r  p a r t s  and so t h a t  com plex
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d y n a m i c s  c a n  be  p r e d i c t e d  w i t h  a t h o r o u g h  k n o w led g e  o f  t h e  d y n a m i c s  o f  

t h e  c o n t a i n e d  p o p u l a t i o n s  and a b i o t i c  i n f l u e n c e s .  The a d v a n t a g e  o f  t h i s  

a p p r o a c h  i s  t h a t  t h e  c u r r e n c i e s  o f  s t u d y  a r e  t h e  i n d i v i d u a l s  o f  e a c h  

s p e c i e s .  So ,  t h i s  g e n e r a l  a p p r o a c h  c a n  be u s ed  to  a d d r e s s  ques t ion : : ;  

t h a t  d e a l  w i t h  t h e  b i o l o g i c a l  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  i n d i v i d u a l s ,  s u c h  a s  i n  

e v o l u t i o n ,  g e n e t i c s ,  b e h a v i o r ,  e t c .

The d i f f i c u l t y  o f  t h e  r e d u c t i o n i s t  a p p r o a c h  i s  t h a t  t h e  num erou s  

i n t e r -  and i n t r a s p e c i f i c  f o r c e s  s i m u l t a n e o u s l y  o p e r a t i n g  i n  a 

m u l t i s p e c i e s  co m m uni ty  c a n  y i e l d  a v e r y  t a n g l e d  p l e x u s  o f  s p e c i e s  

i n t e r a c t i o n s .  I t  h a s  become a p p a r e n t  n o t  o n l y  t h a t  t h e r e  a r e  many 

f o r c e s  o p e r a t i n g  d i r e c t l y  b e t w e e n  i n d i v i d u a l s  o r  p o p u l a t i o n s  i n  a mixed 

co m m u n i ty ,  b u t  t h a t  t h e r e  a r e  o f t e n  i n t e r a c t i o n s  b e t w e e n  t h e s e  f o r c e s .  

T h i s  c o m p l e x i t y  h a s  b e e n  l o n g  p e r c e i v e d  to  be  t h e  m a j o r  o b s t a c l e  o f  t h i s  

t y p e  o f  a p p r o a c h  ( H a e c k e l  1 8 9 1 ) ,  an o b s t a c l e  t h a t  some e c o l o g i s t s  f e e l  

t o  be  i m p o s s i b l e  t o  o v e r c o m e  (L a n e  e t  a l . 1975,  Brown 1 9 8 1 ) .

The d i f f e r e n t  t y p e s  o f  f o r c e s  t h a t  p o t e n t i a l l y  l i m i t  t h e  s u c c e s s  of  

an  i n d i v i d u a l  s p e c i e s  may e i t h e r  be  s i n g l e  f o r c e s  a c t i n g  d i r e c t l y  on t h e  

p o p u l a t i o n  o r  t h e y  may i n v o l v e  an i n t e r a c t i o n  o f  two o r  more f o r c e s .  

T h ese  f o r c e s  may a l s o  b e  b i o t i c  o r  a b i o t i c ;  h o w e v e r ,  i n  t h i s  

d i s s e r t a t i o n  I  w i l l  g e n e r a l l y  o n l y  d i s c u s s  b i o t i c  f o r c e s .  The d i r e c t  

f o r c e s ,  i n c l u d i n g  c o m p e t i t i o n ,  p r e d a t i o n ,  and f a c i l i t a t i o n ,  I  w i l l  

d e f i n e  a s  s i m p l e  e f f e c t s . The e f f e c t s  c a u s e d  by i n t e r a c t i o n s  b e tw e en  

t h e s e  s i m p l e  e f f e c t s  h a v e  b e e n  g i v e n  many d i f f e r e n t  names i n  t h e  

l i t e r a t u r e  b u t  h a v e  b e e n  m o s t  commonly c a l l e d  i n d i r e c t  e f f e c t s  o r  

h i g h e r - o r d e r  i n t e r a c t i o n s .  I  w i l l  d e f i n e  t h e  i n t e r a c t i o n s  b e t w e e n  

s i m p l e  f o r c e s  a s  co m p lex  e f f e c t s .

T h e r e  a r e  f o u r  d i s t i n c t  ways  i n  w h i c h  an a s s o c i a t e  s p e c i e s  can



a f f e c t  t h e  g r o w t h  o f  a f o c a l  o r  s u b j e c t  s p e c i e s ,  b a s e d  on w h e t h e r  t h e y  

i n c l u d e  s i m p l e  o r  com plex  e f f e c t s  and w h e t h e r  o r  n o t  t h e y  i n c l u d e  an

i n t r a s p e c i f i c  e f f e c t  ( s e e  F i g u r e  1 . 1 ) .  Eac h  o f  t h e s e  e f f e c t s  ca n  be

d e f i n e d  by a u n i q u e  m a t h e m a t i c a l  t e r m  t h a t  q u a n t i f i e s  t h e  e f f e c t  o f  an 

a s s o c i a t e  on a f o c a l  s p e c i e s  and i t  may a power  o r  e x p o n e n t i a l  t e r m .  No

a t t e m p t  s h o u l d  be made t o  a s c r i b e  any  b i o l o g i c a l  c a u s e  o r  m echan i sm  t o

e a c h  t y p e  o f  e f f e c t ,  b e c a u s e  d i f f e r e n t  b i o l o g i c a l  m ech a n i sm s  may be 

d e s c r i b e d  by v e r y  s i m i l a r  m a t h e m a t i c a l  t e r m s .

Simple Effects

1. S im p l e  T n t r a s p e c i f i c  -  an y  e f f e c t  o f  i n d i v i d u a l s  on t h e

p e r f o r m a n c e  o f  c o n s p e c i f i c s  ( F i g u r e  1 . 1 a ) .  M a t h e m a t i c a l l y  t h i s  

i s  i n c o r p o r a t e d  a s  a t e r m  t h a t  d e f i n e s  t h e  e f f e c t  o f  t h e  

a b u n d a n c e  o f  a f o c a l  s p e c i e s  1 (N^) > and ° n l y  s p e c i e s  1 , on t h e

s u c c e s s  o f  s p e c i e s  1 ( e . g .  c N ^ , w h e r e  c and p a r e  c o n s t a n t s ) .

2. S im p le  I n t e r s p e c i f i c  -  t h e  s e p a r a t e  e f f e c t s  o f  a s s o c i a t e  s p e c i e s  

i n  an m i x t u r e  on a f o c a l  s p e c i e s  ( F i g u r e  1 . 1 b ) .  M a t h e m a t i c a l l y ,  

t h i s  i s  a t e r m  d e f i n i n g  t h e  e f f e c t  o f  t h e  a b u n d a n c e  o f  an 

a s s o c i a t e ,  s p e c i e s  2 ( N ^ ) ,  and o n l y  s p e c i e s  2 , on t h e  s u c c e s s  o f  

t h e  f o c a l  s p e c i e s  1 ( e . g .  cN^)«

Complex E f f e c t s  .

3 .  Complex I n t r a s p e c i f i c  -  t h e  n e t  r e s u l t  o f  t h e  a b u n d a n c e  o f  an

a s s o c i a t e  s p e c i e s  on t h e  i n t r a s p e c i f i c  e f f e c t  o f  a f o c a l  s p e c i e s  

on i t s e l f .  Complex i n t r a s p e c i f i c  e f f e c t s  c a n  be due t o  two 

d i f f e r e n t  " p a t h w a y s " :  t h e  a b u n d a n c e  o f  t h e  a s s o c i a t e  s p e c i e s  c a n

a f f e c t  t h e  a b u n d a n c e  o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s  ( a  s i m p l e  i n t e r s p e c i f i c  

e f f e c t  i n  c o m b i n a t i o n  w i t h  a s i m p l e  i n t r a s p e c i f i c  e f f e c t ;  F i g u r e  

1. 1c)  o r  t h e  a s s o c i a t e  s p e c i e s  c a n  a f f e c t  t h e  way i n  w h ich  t h e
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F i g u r e  1 . 1 .  The d i f f e r e n t  t y p e s  o f  s p e c i e s  i n t e r a c t i o n s  t h a t  
c a n  p o t e n t i a l l y  r e s t r i c t  t h e  g r o w t h  o f  a s p e c i e s .  The c i r c l e s  
r e p r e s e n t  t h e  s p e c i e s  p r o d u c t i n g  t h e  e f f e c t  ( a s s o c i a t e  s p e c i e s ) ;  
t h e  s q u a r e s  r e p r e s e n t  t h e  s p e c i e s  r e c e i v i n g  t h e  n e t  e f f e c t  
( f o c a l  s p e c i e s ) . The a r r o w s  i n d i c a t e  t h e  d i r e c t i o n  o f  t h e  
e f f e c t ,  p o i n t i n g  f rom t h e  a s s o c i a t e  s p e c i e s  t o  t h e  f o c a l  
s p e c i e s
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f o c a l  s p e c i e s  a f f e c t s  i t s e l f  w i t h o u t  d i r e c t l y  a f f e c t i n g  t h e  

a b u n d a n c e  o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s  ( F i g u r e  l . l e ) .  N e i t h e r  o f  t h e s e  

e f f e c t s  h a v e  b e e n  g e n e r a l l y  d i s c u s s e d  p r e v i o u s l y ,  b u t  b o t h  ca n  be 

r e p r e s e n t e d  m a t h e m a t i c a l l y  by a t e rm  w h ic h  i n c l u d e s  t h e  a b u n d a n c e  

o f  t h e  a s s o c i a t e  s p e c i e s  and t h e  a b u n d a n c e  o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s  

( e . g .  t h e  e f f e c t  o f  c ( N 1N2 ) P on t h e  s u c c e s s  o f  s p e c i e s  1) .

4 .  Complex I n t e r s p e c i f i c  -  t h e  n e t  r e s u l t  o f  t h e  a b u n d a n c e  o f  an 

a s s o c i a t e  s p e c i e s  on t h e  i n t e r s p e c i f i c  e f f e c t  o f  a s e c o n d

a s s o c i a t e  s p e c i e s  on a f o c a l  s p e c i e s .  Complex i n t e r s p e c i f i c  

e f f e c t s  c a n  come a b o u t  t h r o u g h  a t  l e a s t  two d i f f e r e n t  p a t h w a y s ,  

( a )  The a b u n d a n c e  o f  t h e  f i r s t  a s s o c i a t e  s p e c i e s  (N^) can  a f f e c t  

t h e  a b u n d a n c e  o f  t h e  s e c o n d  a s s o c i a t e  (N2 ) > t h e r e b y  c h a n g i n g  t h e  

m a g n i t u d e  o f  t h e  s i m p l e  i n t e r s p e c i f i c  e f f e c t  o f  t h e  s e c o n d

a s s o c i a t e  s p e c i e s  on t h e  f o c a l  s p e c i e s  ( F i g u r e  1 . I d ) .  G e n e r a l l y  

t h i s  h a s  b e e n  r e f e r r e d  t o  a s  an I n d i r e c t  e f f e c t  o f  t h e  f i r s t  

a s s o c i a t e  s p e c i e s  ( ^ 3 ) on t h e  f o c a l  s p e c i e s  (N^)» ( b)

A l t e r n a t i v e l y ,  t h e  a b u n d a n c e  o f  t h e  f i r s t  a s s o c i a t e  s p e c i e s  (N^)  

ca n  a f f e c t  t h e  m ech a n i sm  o f  i n t e r a c t i o n  b e t w e e n  t h e  s e c o n d  

a s s o c i a t e  s p e c i e s  and t h e  f o c a l  s p e c i e s :  t h i s  h a s  b e e n  r e f e r r e d  

t o  a s  a h i g h e r - o r d e r  i n t e r a c t i o n  ( F i g u r e  1. I f ) .  E i t h e r  way,  t h e  

e f f e c t  c a n  be  m a t h e m a t i c a l l y  r e p r e s e n t e d  by a te r r a  w h ich  i n c l u d e s  

t h e  a b u n d a n c e  o f  b o t h  a s s o c i a t e  s p e c i e s  ( e . g .  e f f e c t  o f  cCN^N^)^ 

on t h e  s u c c e s s  o f  s p e c i e s  1 , N^)

W hi le  t h e  s i m p l e  e f f e c t s  o f  c o m p e t i t i o n ,  p r e d a t i o n ,  and 

f a c i l i t a t i o n  h av e  b e e n  w e l l  s t u d i e d ,  v e r y  l i t t l e  i s  known a b o u t  t h e  

i m p o r t a n c e  o f  com plex  e f f e c t s  i n  co m m uni ty  s t r u c t u r e .  One a p p r o a c h  to



u n d e r s t a n d i n g  com plex  e f f e c t s  h a s  b e e n  t o  v i e w  s i m p l e  i n t e r a c t i o n s  a s  

l o o p s  r e p r e s e n t i n g  c a u s e - e f f e c t  p a t h w a y s  b e t w e e n  s p e c i e s  o r  c o n n e c t i n g  a 

s p e c i e s  w i t h  i t s e l f  ( s e e  L e v i n s  1 9 7 5 ) .  A com plex  e f f e c t  i s  r e p r e s e n t e d  

by t h e  co m bined  e f f e c t  o f  two o r  more  c o n n e c t e d  l o o p s .  U s in g  t h i s  

r e p r e s e n t a t i o n ,  two s i m p l e  a r g u m e n t s  s u g g e s t  t h a t ,  i n  g e n e r a l ,  co m p le x  

e f f e c t s  s h o u l d  be i m p o r t a n t .  F i r s t ,  i f  two l o o p s  h a v i n g  a s p e c i e s  i n  

common a r e  b o t h  s t r o n g  ( e . g .  t h e  e f f e c t  o f  s p e c i e s  A on s p e c i e s  B and 

t h e  e f f e c t  o f  s p e c i e s  B on s p e c i e s  C ) , t h e n  i t  see ms  t h a t  t h e  e f f e c t  o f  

t h e  f i r s t  l o o p  m u s t  be known to  d e t e r m i n e  t h e  i m p o r t a n c e  t h e  s e c o n d  

l o o p .  T h a t  i s ,  t h e r e  w i l l  be  a s t r o n g  i n d i r e c t  e f f e c t  o f  s p e c i e s  A on 

s p e c i e s  C. S e c o n d l y ,  w h i l e  t h e r e  c a n  o n l y  be a s i n g l e  d i r e c t  l o o p  

b e t w e e n  s p e c i e s ,  t h e r e  c a n  be  a v e r y  l a r g e  number  o f  p o t e n t i a l  com plex  

l o o p s .

The t o t a l  number o f  p o s s i b l e  co m p lex  l o o p s  i s  an e x p o n e n t i a l  

f u n c t i o n  o f  t h e  number  o f  s p e c i e s  i n  t h e  com m uni ty .  Even i f  on a v e r a g e  

t h e  co m p lex  l o o p s  a r e  n o t  a s  s t r o n g  a s  t h e  d i r e c t  l o o p s ,  i t  w ou ld  seem 

t h a t  t h e  sum o f  t h e i r  e f f e c t  may be  q u i t e  s t r o n g .  I n  p a r t  f o r  t h e s e  

r e a s o n s ,  i t  h a s  r e c e n t l y  b e e n  s u g g e s t e d  by s e v e r a l  e c o l o g i s t s  t h a t  

com plex  e f f e c t s  may be  b o t h  i m p o r t a n t  and common ( L a w l o r  197 9,  Abrams 

1983,  S c h a f f e r  1981, B en d e r  e t  a l .  1 9 8 4 ) .

The g e n e r a l  p u r p o s e  o f  t h i s  d i s s e r t a t i o n  i s  t o  i n v e s t i g a t e  t h e  

p r e s e n c e  and i m p o r t a n c e  o f  c o m p lex  e f f e c t s  i n  a n a t u r a l  m u l t i s p e c i e s  

s y s t e m .  A weedy p l a n t  com mun i ty  was s e l e c t e d  f o r  s t u d y  b e c a u s e  (1 )  t h e  

s p e c i e s  u n d e r  c o n s i d e r a t i o n  a l l  g ro w  r e l a t i v e l y  r a p i d l y ,  l e a d i n g  t o  

r a p i d  d y n a m i c s  o f  i n t e r a c t i o n ,  ( 2 ) i t  was known f rom p i l o t  s t u d i e s  t h a t  

Lhe s i m p l e  i n t e r a c t i o n s  i n  t h e  com muni ty  can be q u i t e  s t r o n g ,  and ( 3 )  

p i l o t  s t u d i e s  had a l s o  shown t h a t  t h e  s i m p l e  i n t e r a c t i o n s  b e t w e e n
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s p e c i e s  w e re  a l l  . . c o m p e t i t i v e , w h i c h  r e s t r i c t s  a l l  o f  t h e  com plex  e f f e c t s  

t o  i n t e r a c t i o n s  b e t w e e n  c o m p e t i t i v e  e f f e c t s .  T h e s e  c h a r a c t e r i s t i c s  

s u g g e s t  t h a t  t h i s  co m m u n i ty  w o u ld  be a good s y s t e m  i n  w h ich  t o  

i n v e s t i g a t e  t h e  e f f e c t s  o f  co m p lex  i n t e r a c t i o n s .

S p e c i f i c a l l y ,  t h i s  d i s s e r t a t i o n  c o n s i s t s  o f  a f i e l d  e x p e r i m e n t  

d e s i g n e d  t o  ( I )  q u a n t i f y  t h e  e f f e c t  o f  c o m p e t i t i o n  i n  a f i r s t - y e a r  

o l d - f i e l d  p l a n t  co m m u n i ty ,  ( 2 ) q u a n t i f y  t h e  p o t e n t i a l  s i m p l e  c o m p e t i t i v e  

and co m p lex  e f f e c t s  i n  t h e  com m uni ty  u s i n g  m o n o c u l t u r e s  and t w o - s p e c i e s  

m i x t u r e s ,  and ( 3 )  . d e t e r m i n e  t h e  p r e s e n c e  and r e l a t i v e  i m p o r t a n c e  o f  

com plex  s p e c i e s  i n t e r a c t i o n s  among a g r o u p  o f  f i v e  c o m p e t i t o r s  i n  a 

n a t u r a l  co m m u n i ty .  T h e s e  t h r e e  o b j e c t i v e s  a r e  p r e s e n t e d  in  c h a p t e r s  3, 

4 ,  and 5 ,  r e s p e c t i v e l y .

P r e v i o u s  S t u d i e s  on Complex E f f e c t s

S e v e r a l  t h e o r e t i c a l  s t u d i e s  h a v e  s u g g e s t e d  t h a t  c o m p lex  e f f e c t s  may 

be  v e r y  i m p o r t a n t  i n  c o m m u n i t i e s .  Abrams ( 1 9 8 0 a ,  1983)  h a s  n o t e d  t h a t  

n o n - l i n e a r i t i e s  i n  i n t r a s p e c i f i c  t e r m s  w i l l  r e q u i r e  t h a t  t h e r e  a l s o  be 

i n t e r s p e c i f i c  h i g h e r - o r d e r  i n t e r a c t i o n s .  S e v e r a l  o t h e r  a u t h o r s  h a v e  

p o i n t e d  o u t  t h a t  i t  i s  r e a s o n a b l e  t o  e x p e c t  Lo f i n d  co m p lex  e f f e c t s  i n  

b i o l o g i c a l  s y s t e m s  ( S m i t h - G i l l  and G i l l  1978,  A y a la  e t  a l .  1 9 7 3 ) .  Most  

t h e o r e t i c a l  s t u d i e s  on i n d i r e c t  e f f e c t s  h a v e  as sum ed  s t a b l e ,  e q u i l i b r i u m  

c o m m u n i t i e s  and c o m p l e t e l y  l i n e a r ,  a d d i t i v e  s p e c i e s  e f f e c t s  ( i . e .  no 

h i g h e r - o r d e r  e f f e c t s ;  L e v i n e  1976 ,  L aw lo r  1979,  S c h a f f e r  1 9 8 1 ) .  

N e v e r t h e l e s s ,  g i v e n  t h e s e  r e s t r i c t i v e  a s s u m p t i o n s ,  t h e s e  s t u d i e s  have 

i n d i c a t e d  t h a t  i n d i r e c t  i n t e r a c t i o n s  may be  v e r y  s t r o n g  r e l a t i v e  to  

s i m p l e  i n t r a -  and i n t e r s p e c i f i c  f o r c e s  and t h a t  s e r i o u s  e r r o r s  may o c c u r
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f rom n o t  c o n s i d e r i n g  t h e  i n d i r e c t  h i g h e r - o r d e r  p r o c e s s e s  i n  c o m m u n i t i e s  

( s e e  a l s o  B e n d e r  e t  a l .  1 9 8 4 ) .

Most  o f  t h e  e x p e r i m e n t a l  work  on com plex i n t e r a c t i o n s  h a s  f o c u s e d  

on t h e  v o l e  o f  p r e d a t i o n  i n  c o n t r o l l i n g  s p e c i e s  d i v e r s i t y .  One e f f e c t  

fo u n d  i n  many c o m m u n i t i e s  i s  t h e  e f f e c t  o f  a " k e y s t o n e "  p r e d a t o r  w h ich  

f e e d s  on c o m p e t i t i v e l y  d o m i n a n t  p r e y ,  and t h u s  a l l o w s  t h e  p e r s i s t e n c e  o f  

o t h e r  p r e y  t h a t  m i g h t  o t h e r w i s e  b e  c o m p e t i t i v e l y  e x c l u d e d  ( P a i n e  1966,  

H a r p e r  1969 ,  P a i n e  and Vadas  196 9,  Day to n  1971,  Menge 1976,  Lubchenco  

1978,  L u b ch e n co  and Menge 1978,  E s t e s  e t  a l .  1978,  D u g g in s  1980,  J a r a  

and Moreno 1 9 8 4 ) .  T h i s  i s  an i n t e r s p e c i f i c  i n d i r e c t  e f f e c t  o f  t h e  

p r e d a t o r  on t h e  s u b o r d i n a t e  p r e y .  A n o t h e r  e f f e c t  i s  " v a u l t i n g "  w h e re  a 

p r e d a t o r  a l l o w s  t h e  e x i s t e n c e  o f  a s e c o n d  p r e d a t o r  by p r e v e n t i n g  a 

c o m p e t i t i v e l y  d o m i n a n t  p r e y  s p e c i e s  f rom e x c l u d i n g  t h e  p r e y  s p e c i e s  o f  

t h e  s e c o n d  p r e d a t o r  (D od son 1970,  V a n d e rm ee r  1980 ,  K e r f o o t  and de M ot t  

1 9 8 3 ) .  P r e d a t o r s  h av e  a l s o  b e e n  s u g g e s t e d  a s  b e i n g  t h e  i n t e r m e d i a t e

s p e c i e s  i n  i n t e r s p e c i f i c  i n d i r e c t  e f f e c t s  b e t w e e n  p r e y  s p e c i e s  

( " a p p a r e n t  c o m p e t i t i o n " ,  H o l t  1 9 7 7 ) .

Complex i n t e r a c t i o n s  i n  c o m m u n i t i e s  w i t h o u t  p r e d a t i o n  h a v e  b ee n  

l i t t l e  s t u d i e d .  I n  p l a n t  c o m m u n i t i e s ,  t h e  s i m p l e  i n t r a -  and

i n t e r s p e c i f i c  e f f e c t s  a r e  g e n e r a l l y  c o m p e t i t i v e  and so  t h e  com plex  

e f f e c t s  w ould  r e s u l t  f r om  i n t e r a c t i o n s  b e t w e e n  c o m p e t i t i v e  f o r c e s .  I f  

t h e r e  i s  no h e r b i v o r y ,  t h i s  h a s  some v e r y  i n t e r e s t i n g  i m p l i c a t i o n s  

b e c a u s e  t h e  s i m p l e s t  i n d i r e c t  i n t e r a c t i o n s  s h o u l d  be f a c i l i t a t i v e , 

a c t i n g  a g a i n s t  t h e  s i m p l e  c o m p e t i t i v e  i n t e r a c t i o n s .  T h i s  f a c i l i t a t i o n  

i s  t h e  o u t co m e  o f  two n e g a t i v e  ( c o m p e t i t i v e )  i n t e r a c t i o n s  a c t i n g  i n

s e q u e n c e .  I f  t h e s e  f a c i l i t a t i v e  i n d i r e c t  i n t e r a c t i o n s  a r e  s t r o n g ,  t h e n  

we n ee d  t o  c h a n g e  o u r  v i e w  t h a t  t h e  i n t e r a c t i o n s  i n  c o m m u n i t i e s  o f
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c o m p e t i t o r s  a r e  s o l e l y  a n t a g o n i s t i c .

T h e r e  h a v e  o n l y  b e e n  a h a n d f u l  o f  e x p e r i m e n t a l  s t u d i e s  w h ich  have 

a t t e m p t e d  t o  d e t e r m i n e  i f  co m p lex  e f f e c t s  w i t h i n  a t r o p h i c  l e v e l ,  i . e .  

b e t w e e n  c o m p e t i t o r s  w i t h o u t  p r e d a t i o n ,  c a n  be  p r e d i c t e d  u s i n g  a

k n o w le d g e  o f  t h e  s i m p l e  i n t r a -  and i n t e r s p e c i f i c  i n t e r a c t i o n s .  P r o b a b l y  

t h e  f i r s t  a t t e m p t  was t h e  w ork  d o n e  w i t h  p r o t o z o a n s  by V an d erm ee r  

( 1 9 6 9 ) .  His  work p r o v i d e s  a good ex a m p le  o f  t h e  d i f f i c u l t i e s  and 

c o n t r o v e r s i e s  i n v o l v e d  in  t h i s  t y p e  o f  e x p e r i m e n t .  V a n d e rm ee r  c u l t u r e d  

e a c h  o f  f o u r  s p e c i e s  o f  p r o t o z o a n s  a l o n e  and i n  a l l  p o s s i b l e  p a i r s  t o  

e s t i m a t e  g r o w t h  r a t e s  u s i n g  t h e  l o g i s t i c  e q u a t i o n  and l i n e a r  

L o t k a - V o l t e r r a  c o m p e t i t i o n  e q u a t i o n s .  He u s e d  t h e  p a r a m e t e r  v a l u e s  

o b t a i n e d  t o  p r e d i c t  t h e  s u c c e s s  o f  e a c h  s p e c i e s  i n  f o u r  s p e c i e s  

m i x t u r e s .  By c o m p a r i n g  t h e s e  p r e d i c t i o n s  w i t h  a c t u a l  r e s u l t s  f rom 

m i x t u r e s ,  he  c o n c l u d e d  t h a t  t h e  l i n e a r  e q u a t i o n s  t h a t  d i d  n o t  i n c l u d e  

com plex t e r m s  we re  s u f f i c i e n t  t o  p r e d i c t  t h e  r e s u l t  o f  m u l t i s p e c i e s

i n t e r a c t i o n s .  H is  c o n c l u s i o n  s h o u l d  n o t  h a v e  b e e n  u n e x p e c t e d .  The

a c t u a l  f o u r - s p e c i e s  c o m p e t i t i o n  r e s u l t e d  i n  t h e  e x t i n c t i o n  o f  two o f  t h e

s p e c i e s .  The b e h a v i o r  o f  t h e  t w o - s p e c i e s  m i x t u r e  can  be  d e s c r i b e d  by 

l i n e a r  e q u a t i o n s  b e c a u s e  t h e  f i n a l  t w o - s p e c i e s  m i x t u r e  h a s  a low 

p o t e n t i a l  f o r  com plex  i n t r a s p e c i f i c  i n t e r a c t i o n s  and no p o t e n t i a l  f o r  

com plex  i n t e r s p e c i f i c  i n t e r a c t i o n s .  T h e r e  h a s  b ee n  some c o n t r o v e r s y  o v e r  

t h e  i n t e r p r e t a t i o n  o f  h i s  r e s u l t s  ( B r e n c h l e y  1979, 1981,  Thomas and

P o m e r a n tz  198 1,  V a n d e rm ee r  1 9 8 1 ) .  The c o n c l u s i o n  o f  t h i s  c o n t r o v e r s y  i s  

t h a t  o n l y  s i m p l e  e f f e c t s  w e re  n e c e s s a r y  t o  p r e d i c t  t h e  f i n a l  ou tcom e o f  

t h e  f o u r - s p e c i e s  c o m p e t i t i o n  (Thomas and P o m e r a n tz  1 9 8 1 ) ,  b u t  t h a t  t h e r e  

i s  some i n d i c a t i o n  f rom t h e  d a t a  t h a t  h i g h e r - o r d e r  i n t e r a c t i o n s  we re  

i m p o r t a n t  i n  d e t e r m i n i n g  t h e  s p e c i e s  a b u n d a n c e s  b e f o r e  e x t i n c t i o n s
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o c c u r r e d  ( B r e n c h l e y  1 9 8 1 ) .

A s i m i l a r  e x p e r i m e n t  was p e r f o r m e d  by Richmond e t  a l .  ( 1 9 7 5 )  u s i n g  

D r o s o p h i l a  s p e c i e s  t o  " s e a r c h  f o r  e m e r g e n t  c o m p e t i t i v e  p h enom ena" .  They 

c o n s t r u c t e d  l a b o r a t o r y  c u l t u r e s  o f  o n e ,  tw o ,  and t h r e e  s p e c i e s  i n  a l l  

p o s s i b l e  c o m b i n a t i o n s  and a l s o  fo und  no e v i d e n c e  o f  d i r e c t  o r  i n d i r e c t  

h i g h e r - o r d e r  i n t e r a c t i o n s .  T h e i r  a n a l y s i s  and i n t e r p r e t a t i o n  s u f f e r  

f rom a f l a w  s i m i l a r  t o  t h a t  i n  V a n d e r m e e r ' s  w o r k :  t h e  t h r e e - s p e c i e s

e x p e r i m e n t s  a l w a y s  r e s u l t e d  in  t h e  e x t i n c t i o n  o f  a t  l e a s t  one  s p e c i e s .  

So t h e  c o r r e c t  i n t e r p r e t a t i o n  o f  t h e i r  work i s  t h a t  i t  i s  n o t  n e c e s s a r y  

t o  i n c l u d e  com pl ex  i n t e r a c t i o n s  t o  d e t e r m i n e  t h e  f i n a l  

c o m p e t i t i o n - i n d u c e d  e x t i n c t i o n ,  b u t  i t  d o e s  n o t  e x c l u d e  t h e  p o s s i b i l i t y  

t h a t  co m p lex  i n t e r a c t i o n s  may h a v e  b ee n  v e r y  i m p o r t a n t  i n  d e t e r m i n i n g  

t h e  t im e  t o  e x t i n c t i o n  o r  t h e  f i n a l  s p e c i e s  a b u n d a n c e s .

Two e a r l y  e x p e r i m e n t a l  s t u d i e s  c l a i m e d  t o  f i n d  e v i d e n c e  o f  

h i g h e r - o r d e r  i n t e r a c t i o n s  i n  m u l t i s p e c i e s  s y s t e m s .  N e i l l  (1 9 7 4 )  

c a l c u l a t e d  l i n e a r  c o m p e t i t i o n  c o e f f i c i e n t s  f rom l a b o r a t o r y  e x p e r i m e n t s  

u s i n g  v a r i o u s  m i x t u r e s  o f  f o u r  s p e c i e s  o f  a l g a e .  He was a b l e  t o  

d e m o n s t r a t e  t h a t  t h e  c o e f f i c i e n t  b e t w e e n  any p a i r  o f  s p e c i e s  ch a n g e d  

d e p e n d i n g  upo n t h e  i d e n t i t y  o f  o t h e r  s p e c i e s  p r e s e n t ,  w h ic h  he  

i n t e r p r e t e d  a s  b e i n g  t h e  e f f e c t  o f  com plex  i n t e r a c t i o n s .  W i l b u r  ( 1 9 7 2 )  

e x p e r i m e n t a l l y  m a n i p u l a t e d  t h e  d e n s i t i e s  o f  t h r e e  s p e c i e s  o f  s a l a m a n d e r s  

i n  pond e n c l o s u r e s .  He fo u n d  t h a t  t h e  v a r i o u s  m e a s u r e s  o f  c o m p e t i t i v e  

e f f e c t  w e re  a l l  d e p e n d e n t  on t h e  p r e s e n c e  and d e n s i t i e s  o f  s t i l l  o t h e r  

s p e c i e s  w h ic h  he a l s o  i n t e r p r e t e d  a s  e v i d e n c e  f o r  h i g h e r - o r d e r  

i n t e r a c t i o n s .  However ,  b o t h  N e i l l  and W i l b u r  u s e d  an a n a l y s i s  w h ic h  

assum ed  t h a t  t h e  i n t r a s p e c i f i c  e f f e c t s  we re  l i n e a r  w i t h  s p e c i e s  d e n s i t y  

( P o m e r a n t z  1 9 8 1 ) .  I t  i s  n o t  p o s s i b l e  t o  d i s c e r n  w h e t h e r  t h e i r  r e s u l t s
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w e re  c a u s e d  by h i g h e r - o r d e r  e f f e c t s  o r  j u s t  n o n l i n e a r  i n t r a s p e c i f i c  

e f f e c t s  o r  b o t h  ( s e e  a l s o  comments  on s t a b i l i t y  o f  t h e  m a t r i c e s  u s e d  i n  

N e i l l ' s  a n a l y s i s ,  P o m e r a n t z  1 9 8 1 ) .

S e i f e r t  and S e i f e r t  ( 1 9 7 6 ,  1979)  u s e d  m u l t i p l e  l i n e a r  r e g r e s s i o n

a n a l y s i s  t o  q u a n t i f y  s p e c i e s  i n t e r a c t i o n s  i n  i n s e c t  c o m m u n i t i e s  foun d i n  

H e l i c o n i a  f l o w e r s .  The r e g r e s s i o n  metho d y i e l d e d  e q u a t i o n s  t h a t  

p r e d i c t e d  t h e  a b u n d a n c e  o f  e a c h  o f  f o u r  s p e c i e s ,  u s i n g  t h e  a b u n d a n c e s  o f  

t h e  r e m a i n i n g  s p e c i e s  a s  i n d e p e n d e n t  v a r i a b l e s .  The s t u d i e s  s u g g e s t e d  

t h a t  t h e  c o m p e t i t i v e  i n t e r a c t i o n s  b e t w e e n  s p e c i e s  g e n e r a l l y  had v e r y  

l i t t l e  i m p a c t  on s p e c i e s  a b u n d a n c e s .  In  t h e  s e c o n d  s t u d y ,  S e i f e r t  and 

S e i f e r t  ( 1 9 7 9 )  a l s o  a t t e m p t e d  a v e r y  s i m p l e  t e s t  t o  d e t e r m i n e  t h e  

i m p o r t a n c e  o f  a n y  t y p e  o f  com plex  i n t e r a c t i o n  by t e s t i n g  t h e  

s i g n i f i c a n c e  o f  i n c l u d i n g  a s i n g l e  h i g h e r - o r d e r  t e r m  (N^N9N^) *-n t h *2

r e g r e s s i o n  a n a l y s i s .  The t e rm  was s i g n i f i c a n t  i n  one  o u t  o f  t h e  f o u r  

p o s s i b l e  c a s e s .  H owever ,  i n  b o t h  s t u d i e s ,  t h e  p r e d i c t e d  e q u i l i b r i u m  

d e n s i t i e s  f o r  e a c h  s p e c i e s  w e re  q u i t e  d i f f e r e n t  f rom  t h o s e  d e n s i t i e s  

a c t u a l l y  fo und  i n  u n d i s t u r b e d  f l o w e r s .  T h i s  i n d i c a t e s  t h a t  t h e  p r o p o s e d  

m o d e l s  w e re  n o t  s u f f i c i e n t  t o  e x p l a i n  t h e  s p e c i e s  d y n a m i c s ,  b e c a u s e  

e i t h e r  t h e  c o m m u n i t i e s  t e s t e d  we re  n o t  a t  e q u i l i b r i u m  o r  t h e  m o d e l s  

f a i l e d  t o  i n c o r p o r a t e  t h e  e f f e c t s  o f  o t h e r  i m p o r t a n t  f a c t o r s  ( e . g .  

p r e d a t i o n  o r  complex  e f f e c t s ) .

D a v i d s o n  ( 1 9 8 0 )  q u a n t i f i e d  s p e c i e s  i n t e r a c t i o n s  among s e v e r a l  

s p e c i e s  o f  h a r v e s t e r  a n t s .  She u s e d  t h e  r e s o u r c e  o v e r l a p s  o f  s i z e s  and 

t y p e s  o f  s e e d s  u s e d  by t h e  a n t s  a s  e s t i m a t e s  o f  c o m p e t i t i o n  c o e f f i c i e n t s  

( s i m p l e  i n t e r s p e c i f i c  e f f e c t s )  and c o n s t r u c t e d  an e s t i m a t e d  communi ty  

m a t r i x  f o r  s i x  s p e c i e s  o f  a n t s .  By u s i n g  m a t r i x  i n v e r s i o n ,  s h e  o b t a i n e d  

a s e c o n d  m a t r i x  whose e n t i t i e s  g a m m a ^  g a v e  a m e a s u r e  o f  t h e  t o t a l
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( s i m p l e  i n t e r s p e c i f i c  + com plex  i n t e r s p e c i f i c )  e f f e c t  o f  s p e c i e s  j  on 

s p e c i e s  i  ( s e e  L e v i n e  1 976 ,  L a w l o r  1979 f o r  d i s c u s s i o n s  o f  t h i s  m e t h o d ) .  

D a v i d s o n  u s e d  t h e  gamma m a t r i x  t o  s u c c e s s f u l l y  p r e d i c t  t h e  p o s i t i v e  and 

n e g a t i v e  c o r r e l a t i o n s  i n  a b u n d a n c e s  b e t w e e n  t h e  a n t  s p e c i e s .  To u s e  

t h i s  m e t h o d ,  s h e  had t o  make t h e  p o o r  a s s u m p t i o n  t h a t  r e s o u r c e - o v e r  l a p  

was a goo d m e a s u r e  o f  p o t e n t i a l  d i r e c t  c o m p e t i t i v e  e f f e c t s  ( s e e  C u l v e r  

1973,  S e i f e r t  and S e i f e r t  1976,  Abrams 1980 b ,  A a r r s o n  1 9 8 3 ) .  A l s o ,  t h e  

L e v i n e  m a t r i x  i n v e r s i o n  m e th o d  makes  c e r t a i n  u n t e s t e d  a s s u m p t i o n s  a b o u t  

t h e  fo rm  o f  t h e  h i g h e r - o r d e r  e f f e c t s  ( s e e  L aw lo r  1 9 7 9 ) .  However ,  i t  i s  

d i f f i c u l t  t o  c r i t i c i z e  a s u c c e s s f u l  u s e  o f  t h e  m e t h o d .  D a v id s o n  was 

a b l e  t o  c o r r e c t l y  p r e d i c t  t h e  a b u n d a n c e s  o f  v a r i o u s  s p e c i e s  o f  a n t s  

u s i n g  t h e  m a t r i x  m e t h o d .  B e c a u s e  t h e  i n i t i a l  com muni ty  m a t r i x  

( c o n t a i n i n g  e s t i m a t e d  d i r e c t  e f f e c t s )  was v e r y  d i f f e r e n t  f rom t h e  

i n v e r t e d  m a t r i x  ( c o n t a i n i n g  t o t a l  e f f e c t s ) ,  t h e  D a v id s o n  s t u d y  a l s o  

s u g g e s t s  t h a t  t h i s  com mun i ty  s t r u c t u r e  i s  s t r o n g l y  i n f l u e n c e d  by co m p lex  

e f f e c t s .  U n f o r t u n a t e l y ,  D a v i d s o n  d i d  n o t  d i s c u s s  o r  i n v e s t i g a t e  t h e s e  

d i f f e r e n c e s  and so  i t  r e m a i n s  unknown wha t  t y p e  o f  co m p lex  e f f e c t s  may 

h av e  b e e n  i n v o l v e d .

A n o t h e r  e x p e r i m e n t  p r o v i d i n g  e x p e r i m e n t a l  e v i d e n c e  f o r  h i g h e r - o r d e r  

e f f e c t s  i s  t h e  work o f  C a s e  and B e n d e r  ( 1 9 8 1 ) .  The a u t h o r s  p r e s e n t  a 

m ethod  f o r  i n v e s t i g a t i n g  t h e  p r e s e n c e  o f  h i g h e r - o r d e r  e f f e c t s  and 

p r o v i d e  an ex a m p l e  o f  t h e  met hod  u s i n g  l a b o r a t o r y  m i x t u r e s  o f  t h r e e  

s p e c i e s  o f  h y d r a .  They fo u n d  s i g n i f i c a n t  h i g h e r - o r d e r  e f f e c t s  i n  t h r e e  

o u t  o f  s i x  p o s s i b l e  c a s e s .  T h e i r  method  o n l y  d e t e c t s  t h e  p r e s e n c e  o f  

com pl ex  h i g h e r - o r d e r  e f f e c t s ;  i t  may n o t  be  u s e f u l  i n  d e t e r m i n i n g  wha t  

s p e c i e s  a r e  i n v o l v e d  o r  i n  q u a n t i f y i n g  t h e  i m p o r t a n c e  o f  t h e  com plex  

e f f e c t s .
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C o m p e t i t i o n  and Complex I n t e r a c t i o n s  i n  P l a n t  C o m m u n i t i e s

A g r e a t  d e a l  i s  known a b o u t  e f f e c t s  o f  d e n s i t y  i n  m o n o c u l t u r e s  and 

i n  c e r t a i n  t y p e s  o f  t w o - s p e c i e s  c u l t u r e s  f rom a v a s t  number  o f  

a g r i c u l t u r a l  s t u d i e s  ( s e e  H a r p e r  1 9 7 7 ) .  How ever ,  a l m o s t  n o t h i n g  i s  

known a b o u t  t h e  a c t u a l  m e c h a n i s m s  o f  i n t e r a c t i o n  b e t w e e n  i n d i v i d u a l  

p l a n t s ,  v e r y  l i t t l e  i s  known a b o u t  s p e c i e s  i n t e r a c t i o n s  i n  n a t u r a l  p l a n t  

c o m m u n i t i e s ,  and v i r t u a l l y  n o t h i n g  i s  known a b o u t  co m p le x  i n t e r a c t i o n s  

i n  e i t h e r  t h e  g r e e n h o u s e  o r  f i e l d .

A l l  p l a n t s  h a v e  v e r y  s i m i l a r  r e s o u r c e  n e e d s ,  e a c h  i n d i v i d u a l  

r e q u i r i n g  l i g h t ,  w a t e r ,  and a l i m i t e d  number  o f  c r u c i a l  n u t r i e n t s .  The 

u p t a k e  and u s e  o f  t h e s e  r e s o u r c e s  o c c u r s  a t  t h e  m o l e c u l a r  l e v e l , mak ing  

i t  v e r y  d i f f i c u l t  t o  q u a n t i f y .  T h e r e  a r e  s t r o n g  i n t e r a c t i o n s  among 

t h e s e  r e s o u r c e s ;  f o r  e x a m p l e ,  t h e  u p t a k e  r a t e s  o f  m os t  s o i l  n u t r i e n t s  

a r e  a f f e c t e d  by t h e  s o i l  m o i s t u r e  l e v e l .  W hi le  t h e r e  a r e  many s t u d i e s  

t h a t  m e a s u r e  i n d i v i d u a l  r e s p o n s e s  t o  d i f f e r e n t  r e s o u r c e  l e v e l s  ( s e e  

H a r p e r  1 9 7 7 ) ,  I  c a n  f i n d  o n l y  t h r e e  s t u d i e s  t h a t  m e a s u r e  how i n d i v i d u a l  

s p e c i e s  a f f e c t  l o c a l  r e s o u r c e  a v a i l a b i l i t y  ( W i l l i a m s  1963,  F o n t e y n  and 

M a h a l l  19 78 ,  F o s t e r  e t  a l .  1 9 8 0 ) .  Even t h e s e  t y p e s  o f  s t u d i e s  p r o v i d e  

o n l y  c i r c u m s t a n t i a l  e v i d e n c e  f o r  a p a r t i c u l a r  m ech a n i s m  o f  i n t e r a c t i o n  

by c o r r e l a t i n g  a l e v e l  o f  r e s o u r c e  a v a i l a b i l i t y  w i t h  a p a r t i c u l a r  

s p e c i e s  r e s p o n s e .  C l e a r l y ,  we need  t o  know more  a b o u t  t h e  a c t u a l  

m e c h a n i s m s  o f  i n t e r a c t i o n  b e t w e e n  p l a n t s  ( s e e  a l s o  T i l m a n  1 9 8 2 ) ,  w h ic h  

w i l l  p r o b a b l y  r e q u i r e  more  o f  a p h y s i o l o g i c a l  a p p r o a c h  t o  i n d i v i d u a l  

i n t e r a c t i o n s .  M e a n w h i l e ,  we c a n  s t i l l  a d d r e s s  o t h e r  q u e s t i o n s  d e a l i n g  

w i t h  t h e  r e s u l t s  o f  i n t e r a c t i o n s  i n  n a t u r a l  c o m m u n i t i e s  and t h e  mode o f  

i n t e r a c t i o n  ( e . g .  i n t r a s p e c i f i c ,  i n t e r s p e c i f i c ,  s i m p l e ,  c o m p l e x ,  e t c . ) .

Many c o m p e t i t i o n  e x p e r i m e n t s  u s i n g  two s p e c i e s  h av e  b e e n  p e r f o r m e d
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and  i t  i s  t e m p t i n g  t o  e x t e n d  k n o w l e d g e  o f  c o m p e t i t i v e  i n t e r a c t i o n s  

o b t a i n e d  f r om  t h e s e  s t u d i e s  t o  m u l t i s p e c i e s  s y s t e m s .  T h es e  s t u d i e s  have 

b e e n  v e r y  u s e f u l  i n  d e m o n s t r a t i n g  t h e  p o t e n t i a l  f o r  c o m p e t i t i v e  

i n t e r a c t i o n s  by e x p l o r i n g  d e n s i t y  e f f e c t s  ( i n t r a s p e c i f i c  i n t e r a c t i o n s )  

and i n t e r s p e c i f i c  i n t e r a c t i o n s  i n  t h e  s i m p l e s t  t y p e s  o f  c o m m u n i t i e s .  

H ow ever ,  t h e s e  t w o - s p e c i e s  s t u d i e s  do n o t  i n c l u d e  m o s t  o f  t h e  complex 

e f f e c t s  t h a t  may be  o p e r a t i n g  i n  m u l t i s p e c i e s  s y s t e m s .  A l s o ,  most  o n e -  

and t w o - s p e c i e s  s t u d i e s  w e r e  done u n d e r  a r t i f i c i a l  e n v i r o n m e n t a l  

c o n d i t i o n s  and o f t e n  a t  d e n s i t i e s  t h a t  a r e  v e r y  d i f f e r e n t  from t h o s e  

fo und  i n  n a t u r a l  e n v i r o n m e n t s  ( s e e  r e v i e w s  in  T r e n b a t h  1974,  H a r p e r  

1 9 7 7 ) .  To e x p l o r e  t h e  i m p o r t a n c e  o f  com plex  e f f e c t s ,  t h e  e x p e r i m e n t s  

m u s t  be  p e r f o r m e d  i n  m u l t i s p e c i e s  a s s e m b l a g e s  a n d ,  i d e a l l y ,  i n  n a t u r a l  

c o m m u n i t i e s .

C o m p e t i t i o n  i n  n a t u r a l  p l a n t  c o m m u n i t i e s  h a s  b e e n  i n v e s t i g a t e d  

s e v e r a l  d i f f e r e n t  w a y s ,  e a c h  o f  w h i c h  r e v e a l  d i f f e r e n t  t y p e s  o f  

i n f o r m a t i o n .  F i r s t ,  t h e  c o m p l e t e  r e m o v a l  o f  n e i g h b o r s  a b o u t  an 

i n d i v i d u a l  o f  a f o c a l  s p e c i e s  a l l o w s  a c o m p a r i s o n  o f  t h e  g r o w t h  o f  

i n d i v i d u a l s  i n  t h e  f u l l  commun i ty  w i t h  g r o w t h  when c o m p l e t e l y  i s o l a t e d .  

I t  p r o v i d e s  an e s t i m a t e  o f  t h e  t o t a l  e f f e c t  o f  a l l  c o m p e t i t o r s ,  b o t h  

c o n -  and h e t e r o s p e c i f i c , on t h e  g r o w t h  o f  i n d i v i d u a l s  ( e . g .  P u tw a in  and 

H a r p e r  1 970 ,  R ay n a l  and B azz a z  1 9 7 5 ) .  But  t o t a l  r e m o v a l  e x p e r i m e n t s  do 

n o t  m e a s u r e  how much o f  t h e  c o m p e t i t i v e  r e d u c t i o n  in  t h e  f o c a l  s p e c i e s  

i s  c a u s e d  by e a c h  o f  t h e  d i f f e r e n t  a s s o c i a t e  s p e c i e s .  A s e c o n d  t y p e  o f  

e x p e r i m e n t  i n v o l v e s  t h e  r e m o v a l  o f  a l l  s p e c i e s  e x c e p t  t h e  f o c a l  s p e c i e s ,  

w h ic h  may be  m a i n t a i n e d  a t  d i f f e r e n t  d e n s i t i e s  and t h u s  p r o v i d e  

i n f o r m a t i o n  a b o u t  t h e  i n t e n s i t y  o f  i n t r a s p e c i f i c  i n t e r a c t i o n s .  A t h i r d  

t y p e  o f  e x p e r i m e n t  i n v o l v e s  t h e  r e m o v a l  o f  a s u b s e t  o f  t h e  s p e c i e s  i n
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t h e  com mun i ty  and m e a s u r i n g  t h e  s u b s e q u e n t  r e s p o n s e  o f  r e m a i n i n g  

i n d i v i d u a l s  o r  p o p u l a t i o n s  ( e . g .  S a g a r  and H a r p e r  1961 ,  P i n d e r  1975 ,

G r o s s  1980,  H i l s  and V a n k a t  1 9 8 2 ) .  T h ese  e x p e r i m e n t s  a r e  v e r y  d i f f i c u l t  

t o  i n t e r p r e t  b e c a u s e  t h e y  do n o t  r e v e a l  w h i c h  s p e c i e s  o f  t h e  removed 

g r o u p  a r e  mos t  s t r o n g l y  i n t e r a c t i n g  w i t h  t h e  f o c a l  s p e c i e s  and b e c a u s e  

c h a n g e s  i n  u n i d e n t i f i e d  co m p lex  i n t e r a c t i o n s  c a n  a f f e c t  t h e  r e s p o n s e  o f  

t h e  f o c a l  s p e c i e s .  A f o u r t h  t y p e  o f  e x p e r i m e n t  m e a s u r e s  t h e  r e s p o n s e  o f  

i n d i v i d u a l s  o r  p o p u l a t i o n s  t o  t h e  r e m o v a l  ( o r  a d d i t i o n )  o f  a s i n g l e

s p e c i e s ,  d e f i n e d  a s  " p r e s s "  e x p e r i m e n t s  by B en d e r  e t  a l .  ( 1 9 8 4 ) .  P r e s s  

e x p e r i m e n t s  p r o v i d e  a m e a s u r e  o f  t h e  t o t a l  i n t e r s p e c i f i c  e f f e c t  ( s i m p l e  

i n t e r s p e c i f i c  + com plex  i . n t r a -  and i n t e r s p e c i f i c  e f f e c t s )  o f  t h e  removed 

o r  added s p e c i e s  on e a c h  o f  t h e  r e m a i n i n g  f o c a l  s p e c i e s .  E xam ples  o f  

t h e  u s e  o f  p r e s s  e x p e r i m e n t s  i n c l u d e  u n d e r s t a n d i n g  t h e  r o l e  o f  d o m i n a n t  

s p e c i e s  i n  c o m m u n i t i e s  by m e a s u r i n g  t h e  r e s p o n s e  o f  t h e  r e m a i n i n g  

s p e c i e s  t o  t h e  r e m o v a l  o f  t h e  d o m i n a n t  ( e . g .  F r i e d m a n ,  e t  a l .  1977,

A b d u l - F a t i h  and Bazzaz  1979)  and d e t e r m i n i n g  t h e  f a c t o r s  l i m i t i n g  

c o l o n i z a t i o n  s u c c e s s  o f  s p e c i e s  ( W e r n e r  1 9 7 7 ) .  A m ore  i n t e r e s t i n g  u s e  

o f  t h i s  e x p e r i m e n t a l  t e c h n i q u e  i s  t o  p e r f o r m  a s e r i e s  o f  e x p e r i m e n t s  

r e m o v in g  e a c h  s p e c i e s  o f  t h e  com m uni ty  s i n g l y  ( F o w l e r  1981,  S i l a n d e r  and 

A n t o n o v i c s  1 9 8 2 ) .  The r e s u l t s  p r o v i d e  a m e a s u r e  o f  t h e  t o t a l  i n t e n s i t y  

o f  i n t e r a c t i o n  b e t w e e n  e a c h  p a i r  o f  s p e c i e s  i n  t h e  c o m m u n i ty ;  a g a i n ,  

m e a s u r i n g  t o t a l  e f f e c t s  d o e s  n o t  a l l o w  a s e p a r a t i o n  o f  e f f e c t s  i n t o

s i m p l e  i n t e r s p e c i f i c  and com plex  c o m p o n en t s  ( s e e  B en d e r  e t  a l .  1 9 8 4 ) .

None o f  t h e  ab o v e  m e t h o d s  a l o n e  h a s  t h e  p o t e n t i a l  t o  i n v e s t i g a t e  

b o t h  t h e  s i m p l e  and t h e  v a r i o u s  co m p lex  s p e c i e s  i n t e r a c t i o n s  p o t e n t i a l l y  

i m p o r t a n t  i n  n a t u r a l  c o m m u n i t i e s .  Eac h  method  q u a n t i f i e s  one  o r  some 

c o m b i n a t i o n  o f  t h e  f o u r  t y p e s  o f  i n t e r a c t i o n s  ( s i m p l e  i n t r a -  and
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i n t e r s p e c i f i c  and co m p lex  i n t r a -  and i n t e r s p e c i f i c )  b u t  no metho d  

p r o v i d e s  a m e a s u r e  o f  e i t h e r  o f  t h e  com pl ex  i n t e r a c t i o n s  i n d i v i d u a l l y .  

T h i s  s u g g e s t s  t h a t  a s t u d y  m us t  i n c o r p o r a t e  s e v e r a l  d i f f e r e n t  

e x p e r i m e n t a l  m e t h o d s  and u s e  a c o m p a r i s o n  o f  t h e  r e s u l t s  t o  q u a n t i f y  t h e  

d i f f e r e n t  t y p e s  o f  i n t e r a c t i o n s .

I  h a v e  fo u n d  o n l y  t h r e e  p l a n t  com muni ty  s t u d i e s  t h a t  h av e  u s ed  t h i s  

m u l t i p a r t i t e  a p p r o a c l i  t o  u n d e r s t a n d  com muni ty  s t r u c t u r e .  H a i z e l  and 

H a r p e r  ( 1 9 7 3 )  i n v e s t i g a t e d  t h e  i n t e r a c t i o n s  b e t w e e n  two weed s p e c i e s ,
I

w h i t e  m u s t a r d  and w i l d  o a t s ,  and t h e  e f f e c t s  o f  t h e s e  weeds  on t h e  c r o p  

b a r l e y .  By g r o w i n g  t h e  t h r e e  s p e c i e s  i n  v a r i o u s  c o m b i n a t i o n s ,  t h e  

a u t h o r s  d e t e r m i n e d  t h a t  t h e  e f f e c t s  o f  t h e  two weeds  on t h e  c r o p  were  

n o t  a d d i t i v e  and s u g g e s t e d  t h a t  " s y n e r g i s t i c "  e f f e c t s  o c c u r r e d  b e t w e e n  

t h e  two weed s p e c i e s .  They fo u n d  s i t u a t i o n s  i n  w h i c h  t h e  m i x t u r e  o f  two 

c o m p e t i t o r s  p r o d u c e d  l e s s  o f  a r e d u c t i o n  o f  a f o c a l  s p e c i e s  t h a n  t h e  sum 

o f  t h e i r  i n d e p e n d e n t  a c t i o n s  ( m u s t a r d  and w i l d  o a t s  on b a r l e y ) .  They 

a l s o  fo u n d  c o m b i n a t i o n s  o f  c o m p e t i t o r s  t h a t  p ro d u c e d  more o f  a r e d u c t i o n  

in  t h e  s u c c e s s  o f  a f o c a l  s p e c i e s  t h a n  t h e  sum o f  t h e i r  i n d e p e n d e n t  

e f f e c t s  ( b a r l e y  and w i l d  o a t s  on m u s t a r d ) .  B o th  o f  t h e s e  r e s u l t s  a p p e a r  

t o  b e  c a u s e d  by co m p lex  e f f e c t s ;  h o w e v e r ,  t h e  r e s e a r c h e r s  were  u n a b l e  t o  

s e p a r a t e  t h e  e f f e c t s  f u r t h e r  i n t o  i n d i r e c t  o r  h i g h e r - o r d e r  i n t e r a c t i o n s .

F o w l e r  ( 1 9 8 2 )  u s e d  g r e e n h o u s e  s t u d i e s  to  i n v e s t i g a t e  c o m p e t i t i v e  

i n t e r a c t i o n s  b e t w e e n  f i v e  h e r b a c e o u s  s p e c i e s  t h a t  she  had p r e v i o u s l y  

i n v e s t i g a t e d  i n  n a t u r a l  c o m m u n i t i e s  ( F o w l e r  and A n t o n o v i c s  1981 ,  F o w l e r

1 9 8 1 ) .  She g r e w  e a c h  s p e c i e s  a l o n e  and in  a l l  t h e  p o s s i b l e  p a i r s  and 

t h r e e - s p e c i e s  m i x t u r e s .  She u s e d  t h e  d a t a  f rom t h e  mono- and 

b i - c u l t u r e s  t o  g e n e r a t e  two d i f f e r e n t  p r e d i c t i o n s  o f  t h e  s u c c e s s  o f  e a c h  

s p e c i e s  i n  t h e  t h r e e  s p e c i e s  m i x t u r e s .  The f i r s t  p r e d i c t i o n  u s e d  d eW it
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c o m p e t i t i o n  e q u a t i o n s  ( d e W i t  1960,  Bauemer  and de  Wit  1968) w h ich  

p r e d i c t  t h e  s u c c e s s  o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s  a s  a  f u n c t i o n  o f  t h e  d e n s i t y  o f  

e a c h  s p e c i e s  i n  t h e  m i x t u r e  and an i m p l i c i t  i n t e r s p e c i f i c  h i g h e r - o r d e r  

i n t e r a c t i o n  t e r m .  The s e c o n d  p r e d i c t i o n  u s e d  a s i m p l e  p r o p o r t i o n a l  

model  o f  s p e c i e s  i n t e r a c t i o n  d e v e l o p e d  by F o w l e r  t h a t  p r e d i c t e d  t h e  

s u c c e s s  o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s  a s  a f u n c t i o n  o f  o n l y  t h e  d e n s i t i e s  o f  t h e  

co m p o n en t  s p e c i e s  o f  t h e  m i x t u r e  (n o  co m p lex  t e r m ) .  Both  m o d e l s  

p r o v i d e d  a good e s t i m a t e  o f  t h e  s u c c e s s  o f  e a c h  s p e c i e s  i n  m i x t u r e s ,  

w i t h  b o t h  p r e d i c t i o n s  e x p l a i n i n g  a p p r o x i m a t e l y  90% o f  t h e  a c t u a l  

o b s e r v e d  v a r i a n c e  o f  f o c a l  s p e c i e s  s u c c e s s .  The a u t h o r  d i d  n o t  

i n v e s t i g a t e  t h e  c a s e s  i n  w h ic h  t h e  two m o d e l s  y i e l d e d  v e r y  d i f f e r e n t  

p r e d i c t i o n s  n o r  d i d  s h e  d i s c u s s  t h e  i m p l i c a t i o n s  o f  h a v i n g  two a l t e r n a t e  

m o d e l s  y i e l d  s i m i l a r  r e s u l t s .

I s m a i l  ( 1 9 8 3 )  i n v e s t i g a t e d  i n t e r f e r e n c e  b e t w e e n  L o l i u m  p e r e n n e , 

D a c t y l i s  g l o m e r a t a , and P l a n t a g o  l a n c e o l a t a  u s i n g  p u r e  and mixed s t a n d s  

o f  t h e  t h r e e  s p e c i e s  a t  two d i f f e r e n t  t o t a l  d e n s i t i e s .  The d a t a  f rom 

a l l  m i x t u r e s  was d e s c r i b e d  a d e q u a t e l y  by de  Wit e q u a t i o n s ,  w h i c h  i n c l u d e  

an i m p l i c i t  d i r e c t  h i g h e r - o r d e r  t e r m .  No a t t e m p t  was made to  

i n v e s t i g a t e  i n d i r e c t  p a t h w a y s  o r  t o  s e p a r a t e l y  m e a s u r e  h i g h e r - o r d e r  

e f f e c t s  f rom t h e  s i m p l e  e f f e c t s .

What a r e  t h e  d e f i c i e n c i e s  o f  p r e v i o u s  s t u d i e s  t h a t  i n v e s t i g a t e d  

com pl ex  i n t e r a c t i o n s  among c o m p e t i t o r s ?  Of a l l  t h e  a n i m a l  and p l a n t  

s t u d i e s ,  o n l y  f o u r  h av e  s u f f i c i e n t l y  t e s t e d  f o r  t h e  i n f l u e n c e  o f  com pl ex  

e f f e c t s  among c o m p e t i t o r s  ( H a i z e l  and H a r p e r  1973 ,  D a v i d s o n  1980,  Case  

and B en d e r  1981, F o w le r  1 9 8 2 ) .  Out o f  t h e s e  f o u r  s t u d i e s ,  t h r e e  foun d  

e v i d e n c e  f o r  some form o f  com plex  e f f e c t s ,  and t h e  f o u r t h  ( F o w l e r  1982)  

g a v e  am biguous  r e s u l t s .  None o f  t h e s e  s t u d i e s  h a s  s e p a r a t e l y  m e a s u r e d
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com plex  i n d i r e c t  o r  h i g h e r - o r d e r  e f f e c t s  b e t w e e n  c o m p e t i t o r s  ( a l t h o u g h  

f i v e  o f  t h e  s t u d i e s  r e v i e w e d  e a r l i e r  i n t e r p r e t e d  t h e i r  r e s u l t s  a s  b e i n g  

e v i d e n c e  f o r  i n d i r e c t  e f f e c t s ) .  And w h i l e  t h e  number  and p o s s i b l e  

i m p o r t a n c e  o f  i n d i r e c t  l o o p s  i n c r e a s e s  w i t h  s p e c i e s  n u m b e r ,  o n l y  one o f  

t h e s e  s t u d i e s  i n c l u d e d  more  t h a n  t h r e e  s p e c i e s  i n  m i x t u r e s .  F i n a l l y ,  

o n l y  on e o f  t h e  f o u r  s t u d i e s  was c o n d u c t e d  i n  a n a t u r a l  communi ty  

( D a v i d s o n )  and t h i s  s t u d y  was n o n - e x p e r i m e n t a l .

I  c o n c l u d e  t h a t  com muni ty  e c o l o g y  h a s  n e g l e c t e d  a p o t e n t i a l l y  v e r y  

i m p o r t a n t  g r o u p  o f  i n t e r a c t i v e  f o r c e s  t h a t  p r o b a b l y  do o c c u r  i n  

m u l t i s p e c i e s  c o m m u n i t i e s .  T h i s  n e g l e c t  i s  p r i m a r i l y  due  t o  t h e  e x t r e m e  

d i f f i c u l t y  i n  o b t a i n i n g  c o n c l u s i v e  e x p e r i m e n t a l  e v i d e n c e  o f  com plex  

i n t e r a c t i o n s  i n  c o m m u n i t i e s .  I  s u g g e s t  t h a t  co m p lex  e f f e c t s  may be t h e  

p r i m a r y  c a u s e  o f  s o - c a l l e d  " e m e r g e n t  p r o p e r t i e s "  i n  c o m m u n i t i e s  and t h a t  

we must  u n d e r s t a n d  t h e i r  i m p o r t a n c e  t o  u n d e r s t a n d  com muni ty  s t r u c t u r e .

T h e s i s  O r g a n i z a t i o n

T h i s  t h e s i s  i n v e s t i g a t e s  t h e  s i m p l e  and co m p lex  i n t e r a c t i o n s  t h a t  

o c c u r  among s p e c i e s  fo und  i n  a f i r s t - y e a r  o l d - f i e l d  p l a n t  com m un i ty .  

T h i s  f i r s t  c h a p t e r  h a s  p r o v i d e d  an i n t r o d u c t i o n  t o  t h e  g e n e r a l  p r o b l e m s  

and q u e s t i o n s ,  d e f i n i t i o n s  o f  c r i t i c a l  t e r m s ,  and a r e v i e w  o f  t h e  

p e r t i n e n t  l i t e r a t u r e .  C h a p t e r  2 p r o v i d e s  d e s c r i p t i o n s  o f  t h e  s p e c i e s  

and t h e  g e n e r a l  f i e l d  m e t h o d s  u s e d  in  t h e  two y e a r s  o f  t h e  s t u d y .  In  

C h a p t e r  3 ,  t h e  p o t e n t i a l  f o r  d i r e c t ,  s i m p l e  c o m p e t i t i v e  i n t e r a c t i o n s  a r e  

g i v e n  f rom t h e  r e s u l t s  o f  two y e a r s  o f  f i e l d  e x p e r i m e n t s  i n v o l v i n g  a l l  

t h e  p o s s i b l e  m o n o c u l t u r e s  and t w o - s p e c i e s  m i x t u r e s .  I n  C h a p t e r  4 ,  t h e  

n a t u r e  o f  t h e  s i m p l e  c o m p e t i t i v e  i n t e r a c t i o n s  b e t w e e n  s p e c i e s  i s  

p r e s e n t e d  u s i n g  m o n o c u l t u r e s  and t w o - s p e c i e s  m i x t u r e s  m a i n t a i n e d  a t  a
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r a n g e  o f  d e n s i t i e s  o f  t h e  co m p o n en t  s p e c i e s .  The e x p e r i m e n t s  we re  ( 

d e s i g n e d  t o  s t u d y  t h e  e f f e c t s  o f  i n c r e a s i n g  c o m p e t i t i o n  f rom b o t h  

c o n s p e c i f i c s  and o t h e r  s p e c i e s  on t h e  g r o w t h  o f  i n d i v i d u a l s .  C h a p t e r  5 

p r e s e n t s  t h e  r e s u l t s  o f  a l l  t h e  p o s s i b l e  f o u r - s p e c i e s  m i x t u r e s  and t h e  

f i v e  s p e c i e s  m i x t u r e s  f rom  b o t h  y e a r s  o f  t h e  s t u d y .  The d a t a  a r e  u s e d  

t o  c o n s t r u c t  a m od el  t h a t  d e s c r i b e s  t h e  mean s u c c e s s  o f  i n d i v i d u a l s  o f  

e a c h  s p e c i e s  a s  a f u n c t i o n  o f  t h e  t o t a l  co m bined  y i e l d  o f  a l l  o t h e r  

s p e c i e s  i n  t h e  co m m u n i ty .  T h i s  m ode l  i s  t h e n  u s e d  t o  e s t i m a t e  t h e  

d i r e c t ,  i n d i r e c t ,  and h i g h e r - o r d e r  i n t e r a c t i o n s  o c c u r r i n g  b e t w e e n  t h e  

s p e c i e s  i n  t h e  f i v e - s p e c i e s  com m un i ty .  C h a p t e r  6 s u m m a r i z e s  t h e  

c o n c l u s i o n s  o f  t h e  p r e c e e d i n g  c h a p t e r s  and d i s c u s s e s  t h e i r  i m p l i c a t i o n s  

f o r  f u r t h e r  s t u d y  on t h e  r o l e s  o f  s i m p l e  and com plex  p a t h w a y s  o f  

i n t e r a c t i o n  i n  s t r u c t u r i n g  p l a n t  c o m m u n i t i e s .



Chapter 2

EXPERIMENTAL METHODS

F i e l d  S i t e

The p l a n t  com muni ty  s t u d i e d  was i n  a r e c e n t l y  p low ed  a r e a  o f  B a i l e y  

Y a r d ,  l o c a t e d  a t  t h e  W. K. K e l l o g g  B i o l o g i c a l  S t a t i o n  i n  Kalamazoo 

C o u n t y ,  M i c h i g a n .  B a i l e y  Yard h a s  b e e n  u s ed  f o r  t h e  l a s t  12+ y e a r s  f o r  

e c o l o g i c a l  r e s e a r c h  a n d ,  p r e v i o u s  t o  t h a t ,  was u s e d  a s  a s m a l l  g a r d e n  

p l o t  and c a l f  p e n .  P o r t i o n s  o f  t h e  f i e l d  a r e  p lowed  on an a n n u a l ,  

b i e n n i a l ,  o r  q u a d r e n n i a l  b a s i s  t o  m a i n t a i n  e a r l y  s u c c e s s i o n a l  s p e c i e s  

a r r a y s .  The s o i l  i s  a s a n d y  Ka lamazoo  loam t h a t  i s  r e l a t i v e l y  a c i d  (pH 

-  5 . 9 ,  % o r g a n i c  m a t t e r  -  1 . 6 ,  t o t a l  N -  . 0 9  % d r y  w t . ,  PO^ -  1 4 . 8  ppm, 

K -  1 3 5 . 5  ppm).  The p o r t i o n  o f  t h e  f i e l d  u s e d  i n  t h i s  s t u d y  h a s  b ee n  

s p r a y e d  w i t h  t h e  h e r b i c i d e  Round-Up i n  1979 ,  two y e a r s  b e f o r e  t h e  s t u d y  

b e g a n .

P l a n t  Community

The commun i ty  c o n t a i n s  o v e r  t h i r t y  p l a n t  s p e c i e s ,  m o s t  o f  w h ic h  

c o n t r i b u t e d  l e s s  t h a n  1 % t o  t h e  t o t a l  au tumn b i o m a s s  i n  t h e  f i e l d .  The 

l a r g e  m a j o r i t y  o f  t h e s e  s p e c i e s  a r e  weedy a n n u a l s  and s h o r t - l i v e d  

p e r e n n i a l s ;  h o w e v e r ,  t h e  s e e d l i n g s  o f  o c c a s i o n a l  i n v a d i n g  t r e e  s p e c i e s  

a r e  a l s o  f o u n d .  A l i s t  o f  t h e  most  common s p e c i e s  f o r  t h e  y e a r s  

1 9 8 1 -1 9 8 3  i s  g i v e n  in  T a b l e  2 . 1 .

S i x  s p e c i e s  made up o v e r  90% o f  t h e  b i o m a s s  d u r i n g  t h e  p e r i o d  o f  

t h e  s t u d y .  I n  e a c h  o f  t h e  two y e a r s  o f  t h e  s t u d y ,  t h e  i n t e r a c t i o n s  among 

f i v e  o f  t h e s e  m a j o r  s p e c i e s  w e re  i n v e s t i g a t e d .  T h r e e  s p e c i e s  e a c h  made
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TABLE 2 . 1 .  S p e c i e s  a b u n d a n c e s  i n  B a i l e y  Yard f o r  t h e  y e a r s  1981-1 9 8 3 .  ^ S p e c i e s  d e n s i t i e s  and 
y i e l d s  w e re  m e a s u r e d  in  S e p t e m b e r  o f  a l l  t h r e e  y e a r s .  Y i e l d  i n  g /m i s  ab o v e  g r o u n d  d r y  
w e i g h t ,  w h e r e  s a m p l e s  w e re  d r i e d  a t  65 f o r  72 h o u r s  b e f o r e  w e i g h i n g .  S p e c i e s  d e n s i t i e s  and 
mean b i o m a s s  w e re  n o t  d e t e r m i n e d  f o r  t h e  r h i z o m a t o u s  g r a s s e s  A g r o p y r o n  r e p e n s  and Bromus 
i n e r m i s .

S p e c i e s

1981 1982 1983

Mean Wt. , 2 g /m # /m 2 Mean Wt. g/m2 ///m2 Mean Wt. g/m2 # / m2

A m b r o s i a  a r t e m i s i i f o l i a  L. 1 .03  g 8 0 . 2 8 7 7 . 2 1.53 137 .1 7 8 9 . 8 1. 60 1 40 .5 5 8 8 . 0
A g ro p y r o n  r e p e n s  ( L . ) Beauv. — 6 6 . 3 8 — — 3 6 . 8 5 — — 50.  10 —
P l a n t a g o  l a n c e o l a t a  L. 0 . 6 4 2 4 .3 1 3 8 . 2 0 . 8 7 3 2 .0 7 3 6 . 9 0 . 4 5 11.79 2 6 . 0
Chenopodium a lbum  L. 0 . 0 7 1 5 .6 8 2 2 3 . 6 0 . 0 6 2.  56 4 5 . 3 0 . 0 7 8 . 8 0 1 2 6 . 0
T r i f o l i u m  r e p e n s  L. 0 . 12 8 .4 1 6 7 . 6 0 . 16 1 8 .6 4 1 1 3 .3 0 . 0 6 2 . 3 6 3 8 . 0
L e p i d i u m  c a m p e s t r e  ( L . ) R. Br . 0.  13 2 . 0 3 1 5 .9 0 . 0 5 1. 96 4 0 . 4 0 . 0 8 1 .3 8 1 5 .4

A c h i l l e a  m i l l i f o l i u m  L. 1. 52 1.21 0 . 8 0 .0 3 0 . 0 4 1.3 .0 0 3 . 0 0 6 2 . 0
Bromus i n e r m i s  L e y s s . — 1 4 .4 6 — — 8 . 8 5 — — 8 .4 1 —
Daucus  c a r o t a  L. 0 . 2 8 2 . 8 6 10. 3 0. 19 4 . 9 3 2 6 . 2 0. 17 2 . 0 4 1 2 .0
O x a l i s  s t r i c t a  L. 0 . 0 4 1. 76 4 6 . 2 0 . 0 2 0 . 6 0 28. 0 0 . 0 4 2.  56 5 8 . 0
Pan icum  c a p i l l a r e  L. 0 . 0 4 1.37 3 9 . 0 0 . 0 7 2 .2 7 3 2 . 9 0 . 0 5 1.42 2 8 . 4
Polygonum c o n v o l v u l u s  L. 0.  15 1. 28 8 . 8 0 . 0 5 0.  25 5 . 3 0 , 0 8 0 . 16 2 . 0
P o t e n t i l l a  r e c t a  L. 0 . 0 3 1.37 51.  7 0 . 0 3 3 .6 9 1 2 0 .9 0 . 0 2 3 . 9 4 1 7 6 . 0
T r i f o l i u m  h y b r i d u m  L. 0 .4 1 8.71 2 1 . 4 0.  19 1. 74 9 . 3 0 . 20 1.31 6 . 5
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up  o v e r  10% o f  t h e  t o t a l  b i o m a s s  c o n s i s t e n t l y  e a c h  y e a r  ( A m b ro s i a

a r t e m i s i i f o l i a , A g r o p y r o n  r e p e n s , and P l a n t a g o  l a n c e o l a t a ) w h i l e  a

f o u r t h  ( Chenopod ium  a l b u m ) was  one o f  t h e  m o s t  a b u n d a n t  s p e c i e s  

o
( n u m b e r s / m  ) i n  a l l  t h r e e  y e a r s  a b u n d a n c e s  w e r e  m o n i t o r e d .  The c h o i c e  

o f  t h e  f i f t h  s p e c i e s  was d i f f e r e n t  f o r  t h e  two y e a r s  o f  t h e  e x p e r i m e n t a l  

p o r t i o n  o f  t h e  s t u d y  d u e  t o  v a r i a t i o n  i n  t h e  a b u n d a n c e s  o f  m i n o r  s p e c i e s  

i n  t h e  f i e l d  ( 1 s t  y e a r  -  L e p i d i u m  c a m p e s t r e , 2nd y e a r  -  T r i f o l i u m  

r e p e n s ) . A m b r o s i a  and C h enopod ium  a r e  s p r i n g  a n n u a l s ,  L e p i d i u m  i s  a 

w i n t e r  a n n u a l ,  and  A g r o p y r o n , P l a n t a g o , and T r i f o l i u m  a r e  p e r e n n i a l s .  

B r i e f  d e s c r i . p t i o n s  o f  e a c h  o f  t h e s e  s i x  s p e c i e s  f o l l o w .

A m b r o s i a  a r t e m i s i i f o l i a  L.  ( C o m p o s i t a e ) , common r a g w e e d ,  was t h e  

b i o m a s s  d o m i n a n t  i n  B a i l e y  Yard  i n  a l l  t h r e e  y e a r s  o f  t h e  s t u d y  ( T a b l e

2 . 1 ) .  I t  i s  an  a n n u a l  o f t e n  fo und  i n  a g r i c u l t u r a l  f i e l d s ,  o p en  

d i s t u r b e d  h a b i t a t s ,  and a l o n g  r o a d s i d e s  i n  E a s t e r n  N o r t h  A m er ic a  

( B a s s e t t  and  C ro m pton  1 9 7 5 ) .  A m b r o s i a  i s  t h e  o n l y  one o f  t h e  s i x  

s p e c i e s  i n v e s t i g a t e d  t h a t  i s  n a t i v e  t o  A m e r ic a .  I t  i s  an u p r i g h t  h e r b  

o f t e n  1 - 1 . 5  m h i g h  w i t h  a s h o r t  t a p  r o o t .  I n d i v i d u a l s  em er g e  f rom s e e d  

i n  l a t e  A p r i l ,  e x h i b i t  v e r y  r a p i d  g r o w t h  t h r o u g h  May and  J u n e ,  and 

i n i t i a t e  f l o w e r  b u d s  i n  J u l y .  The s p e c i e s  i s  wi nd  p o l l i n a t e d  and t h e  

m a l e  f l o w e r s  p r o d u c e  c o p i o u s  am o u n t s  o f  y e l l o w  p o l l e n .  F em ale  f l o w e r s  

p r o d u c e  a s i n g l e  r a t h e r  l a r g e  s e e d  (3.5mm X 2.5mm ),  w h i l e  i n d i v i d u a l  

p l a n t s  p r o d u c e  an y w h ere  f r om  2 , 0 0 0  t o  6 0 , 0 0 0 +  s e e d s  p e r  p l a n t  i n  A u g u s t  

and  S e p t e m b e r  ( D i c k e r s o n  and Swee t  1 9 7 1 ) .  The s p e c i e s  r e p r o d u c e s  o n l y  

by s e e d s ,  w h i c h  a r e  g e n e r a l l y  d i s p e r s e d  n e a r  t h e  a d u l t  ( w i t h i n  lm 

r a d i u s ) .  The o n l y  i m p o r t a n c e  o f  t h i s  s p e c i e s  t o  humans a p p e a r s  t o  be 

d e t r i m e n t a l .  I t  i s  t h e  m a j o r  c a u s e  o f  h a y f e v e r  i n  t h e  e a s t e r n  N o r t h  

A m e r i c a  and a r e a s  o f  E u ro p e  a s  w e l l  a s  b e i n g  a m a j o r  c r o p  weed.
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A g r o p y r o n  r e p e n s  ( L . ) B eauv .  ( P o a c e a e ) , q u a c k g r a s s ,  was t h e  s ec o n d

2m o s t  a b u n d a n t  s p e c i e s ,  i n  t e r m s  o f  b i o m a s s / m  , i n  t h e  s t u d y  s i t e  ( T a b l e

2 . 1 ) .  I t  i s  a t e n a c i o u s ,  s p r e a d i n g  p e r e n n i a l  g r a s s ,  and a v e r y  common 

a g r i c u l t u r a l  weed in  N o r t h  A m e r i c a .  Q u a c k g r a s s  i s  n a t i v e  t o  E u ro p e  b u t  

i s  now c i r c u m p o l a r  i n  d i s t r i b u t i o n  (W er n e r  and R io u x  1 9 7 7 ) .  I t  i s  

commonly f o u n d  i n  f a l l o w  l a n d  s u c h  a s  B a i l e y  Y a r d ,  o f t e n  i n  v e r y  d e n s e  

s t a n d s  t h a t  e x c l u d e  t h e  e s t a b l i s h m e n t  o f  h e r b a c e o u s  d i c o t y l e d o n o u s  

s p e c i e s  ( W e r n e r  1 9 7 7 ) .  A g r o p y r o n  g e n e r a l l y  p r o d u c e s  few s e e d s ,  

r e p r o d u c i n g  p r i m a r i l y  by v e g e t a t i v e  c l o n i n g  t h r o u g h  r h i z o m e s  (W e rn e r  and 

R ioux  1 9 7 7 ) .  In  f a c t  i t  was t h e  o n l y  s p e c i e s  i n  t h i s  s t u d y  t h a t  emerged 

i n  t h e  s p r i n g  f rom r h i z o m e s  r a t h e r  t h a n  c o m p l e t e l y  f rom  s e e d .  The 

r h i z o m e s  i n i t i a t e  g r o w t h  e a r l y  i n  t h e  s p r i n g ,  g e n e r a l l y  b e f o r e  t h e  

e m e r g e n c e  o f  o t h e r  s p e c i e s '  s e e d l i n g s .  A g r o p y r o n  r e p e n s  can  r a p i d l y  t i e  

up s o i l  n u t r i e n t s  and c o m p e t e s  s t r o n g l y  w i t h  c r o p s .  H ow ever ,  i t  i s  a l s o  

o c c a s i o n a l l y  u s e d  a s  a f o r a g e  o r  h ay  s p e c i e s .

P l a n t a g o  l a n c e o l a t a  L.  ( P l a n t a g i n a c e a e ) , n a r r o w - l e a v e d  p l a n t a i n ,  

was  t h e  t h i r d  m o s t  a b u n d a n t  s p e c i e s  i n  t h e  B a i l e y  Y a r d ,  m a k in g  up 10-12% 

o f  t h e  t o t a l  b i o m a s s  o f  t h e  com muni ty  i n  e a c h  o f  t h e  t h r e e  y e a r s  o f  t h e  

s t u d y  ( T a b l e  2 . 1 ) .  P l a n t a g o  i s  a p r o s t r a t e  p e r e n n i a l  fo und  in

p a s t u r e s ,  l a w n s ,  ab a n d o n ed  f i e l d s ,  and a l o n g  r o a d s i d e s .  I t  a l s o  i s  

n a t i v e  t o  E u ro p e  b u t  now c i r c u m p o l a r  i n  d i s t r i b u t i o n ;  some c o n s i d e r  i t  

t o  be  on e o f  t h e  most  common n o n c u l t i v a t e d  s p e c i e s  i n  t h e  w o r l d  ( C a v e r s  

e t  a l .  1 9 8 0 ) .  S e e d l i n g s  em er g e  in  l a t e  A p r i l  and a d u l t s  c o n s i s t  o f  up 

t o  100+ b a s a l  l a n c e o l a t e  l e a v e s ,  e a c h  3 -4 0  cm l o n g ,  f o r m i n g  a f l a t  

r o s e t t e .  The f i r s t - y e a r  i n d i v i d u a l s  o b s e r v e d  i n  t h i s  s t u d y  g e n e r a l l y  

f l o w e r e d  i f  t h e y  r e a c h e d  a c r i t i c a l  s i z e  o f  a b o u t  . 1 9 0  g .  P l a n t s  may 

p r o d u c e  up t o  50+ s c a p e s  w i t h  d e n s e l y  f l o w e r e d  s p i k e s ,  u s u a l l y  i n  l a t e
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J u l y  o r  A u g u s t .  P l a n t a g o  i s  g y n o d i o e c i o u s  and  wind p o l l i n a t e d .

I n d i v i d u a l s  c a n  p r o d u c e  up t o  1 0 , 0 0 0  s e e d s ,  t h o u g h  f i r s t - y e a r  

i n d i v i d u a l s  a r e  g e n e r a l l y  n o t  t h i s  p r o d u c t i v e .  Seed d i s p e r s a l  i s  

u s u a l l y  l o c a l  ( w i t h i n  1 ra o f  p a r e n t ) ;  h o w e v e r ,  d i s p e r s a l  by  a n i m a l s  and 

a s  a c o n t a m i n a n t  o f  c r o p  s e e d  i s  w e l l  known ( C a v e r s  e t  a l .  1 9 8 0 ) .  T h i s  

s p e c i e s  i s  c o n s i d e r e d  t o  be d e t r i m e n t a l  t o  a g r i c u l t u r e ,  p a r t i c u l a r l y  in  

p a s t u r e s  and e s t a b l i s h e d  l e g u m e s ;  h o w e v e r ,  i t  i s  a l s o  q u i t e  p a l a t a b l e  to  

l i v e s t o c k  and i s  o f t e n  u s e d  a s  a p i o n e e r  s p e c i e s  t o  s t a b i l i z e  s o i l s .

Chenop od ium a lbum L. ( C h e n o p o d i a c e a e ) , l a m b s q u a r t e r s , was  one  o f  

t h e  m os t  n u m ero us  s p e c i e s  i n  B a i l e y  Yard i n  t e r m s  o f  n u m b e r s / m  , b u t  i t  

d i d  n o t  c o n t r i b u t e  much to  t h e  t o t a l  b i o m a s s  o f  t h e  co m m uni ty  ( T a b l e

2 . 1 ) .  I t  i s  an  e r e c t  a n n u a l  w h i c h  i s  a v e r y  common a g r i c u l t u r a l  weed in  

a l l  t e m p e r a t e  a r e a s  o f  t h e  w o r l d .  The o r i g i n  o f  Chenopo dium i s  n o t  

known. I t  i s  c o n s i d e r e d  t o  be a a n t h r o p o p h i l i c  s p e c i e s  f o u n d  g r o w i n g  in  

a s s o c i a t i o n  w i t h  o t h e r  weeds  i n  any  open  d i s t u r b e d  h a b i t a t s  ( B a s s e t t  and 

Crompton 1 9 7 8 ) .  S e e d l i n g s  em erge i n  l a t e  A p r i l  o r  May, had a r a p i d  

g r o w t h  p h a s e  t h r o u g h  J u n e ,  i n i t i a t e  b u d s  i n  J u l y ,  and  f l o w e r  i n  A ugus t  

and S e p t e m b e r .  Chenopod ium  p r o d u c e s  p e r f e c t  f l o w e r s  and i s

s e l f - c o m p a t i b l e  and win d p o l l i n a t e d .  I n d i v i d u a l s  c a n  p o t e n t i a l l y  

p r o d u c e  up t o  1 0 0 , 0 0 0  s e e d s  ( S t e v e n s  1 9 3 2 ) .  Seed d i s p e r s a l  i s  u s u a l l y  

l o c a l  ( w i t h i n  1 m o f  p a r e n t ) ,  b u t  t h e  s e e d s  a r e  o f t e n  d i s p e r s e d  by 

a g r i c u l t u r a l  p r a c t i c e s  and r e m a i n  v i a b l e  f o r  more  t h a n  40 y e a r s  ( T o o l e  

and Brown 1 9 4 6 ) .  Chenop od ium a lbum i s  a p r o b l e m  weed in  many c r o p s ,  

p a r t i c u l a r l y  i n  p o t a t o ,  s u g a r  b e e t ,  c o r n ,  c a r r o t ,  and s o y b e a n  ( B a s s e t t  

and Cru mpton 1 9 7 8 ) .  I t  i s  a l s o  t o x i c  t o  l i v e s t o c k  due t o  

c o n c e n t r a t i o n s  o f  o x a l i c  a c i d .

L e p i d i u m  c a m p e s t r e  (L.  ) R. B r .  ( B r a s s i c a c e a e )  , f i e l d  c r e s s ,  i s  an



a n n u a l  o r  o c c a s i o n a l  

f i e l d s ,  and r o a d s i d e s ,  

f l u c t u a t e d  a g r e a t  d e a l  

n e v e r  c o n t r i b u t i n g  more 

L i k e  m o s t  N o r t h  A m e r ic an  

w i t h  c e r t a i n  

t e m p e r a t e  N o r t h  

emerge in  A p r i l  

o b l a n c e o l a t e  l e a v e s ,  

p r o d u c e  an u p r i g h t  s t e m ,  

r a c e m e s  ( B u c h h o l t z  e t  

b u t  L e p i d i u m  s e e d s  a r e  

w i n t e r  w h e a t .  In  my 

i n d i v i d u a l s  e l s e w h e r e  i n  

i n  t h e  o l d e r ,  u n p lo w ed  

p r e s e n t .

T r i f o l i u m  r e p e n s  L.  ( F a b a c e a e ) ,  

p e r e n n i a l  commonly p l a n t e d  i n  p a s t u r e s  

a b u n d a n c e  and i m p o r t a n c e  d u r i n g  t h e  

2 . 1 ) .  W hi le  n a t i v e  t o  E u r o p e ,

N o r t h  A m e r i c a ,  p a r t i c u l a r l y  

( G l e a s o n  and C r o n q u i s t  1 9 6 3 ) .

May a n d ,  i f  t h e y  r e a c h  a 

T h i s  i s  t h e  o n l y  s t u d y  

I n d i v i d u a l s  on t h e  s t u d y  

f l o w e r e d .  I n  o t h e r  a r e a s  

much l a r g e r  and a p p e a r e d  to

w i n t e r - w h e a t , new ly  f a l l o w e d  

L_. c a m p e s t r e  i n  B a i l e y  Yard 

o f  t h e  s t u d y  ( T a b l e  2 . 1 ) ,  

b i o m a s s  o f  t h e  com muni ty ,  

t o  E u ro p e  b u t  h a s  s p r e a d  

m o s t  a r e a s  o f  

Most  s e e d l i n g s  

r o s e t t e s  o f  b a s a l  

f l o w e r s ,  i n d i v i d u a l s  

f l o w e r s  on d e n s e  

a p p e a r s  t o  be  l o c a l , 

t h e  m a j o r  i m p u r i t i e s  o f  

f l o w e r e d ,  t h o u g h  r a r e  

f l o w e r  and s e t  s e e d ,  e s p e c i a l l y  

t w o - y e a r  o l d  i n d i v i d u a l s  w e re

i s  a low c r e e p i n g  

I t  a l s o  f l u c t u a t e d  i n  

o f  t h e  s t u d y  ( T a b l e  

now commonly found  i n  

and a l o n g  r o a d s i d e s  

i n  l a t e  A p r i l  and e a r l y  

f l o w e r  i n  J u l y  o r  A u g u s t ,  

a t t r a c t s  i n s e c t  p o l l i n a t o r s ,  

r e d u c e d  in  s i z e  and o n l y  r a r e l y  

i n d i v i d u a l s  o f  T r i f o l i u m  we re
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b i e n n i a l  common to  

The a b u n d a n c e  o f  

d u r i n g  t h e  t h r e e  y e a r s  

t h a n  5% t o  t h e  t o t a l  

w e e d s ,  i t  i s  n a t i v e  

a g r i c u l t u r a l  s p e c i e s  t o  now o c c u r  i n  

A m e r ic a  ( G l e a s o n  and C r o n q u i s t  1 9 6 3 ) .  

o r  e a r l y  May and p r o d u c e  p r o s t r a t e  

10 -1 5  cm i n  l e n g t h .  When i t

up t o  60 cm i n  h e i g h t ,  b e a r i n g  

a l .  I 9 6 0 ) .  Seed d i s p e r s a l  

known t o  c o m p r i s e  o n e  o f  

s t u d y  p l o t s  no p l a n t s  

t h e  f i e l d  d i d  

a r e a s  w he re

w h i t e  c l o v e r ,  

and l a w n s ,  

t h r e e  y e a r s  

t h i s  s p e c i e s  i s  

i n  f a l l o w  f i e l d s  

S e e d l i n g s  emerge 

s u f f i c i e n t  s i z e ,  

s p e c i e s  t h a t  

s i t e  w e re  v e r y  

o f  t h e  f i e l d ,  

be o l d e r .



G e n e r a l  A p p r o a c h

The a n a l y s i s  o f  s p e c i e s  i n t e r a c t i o n s  r e q u i r e s  o b s e r v i n g  t h e  s u c c e s s  

o f  e a c h  s p e c i e s  a s  a f u n c t i o n  o f  t h e  a b u n d a n c e  o f  e a c h  o f  t h e  o t h e r  

s p e c i e s  i n  v a r i o u s  s p e c i e s  m i x t u r e s .  T h e r e  a r e  s e v e r a l  s p e c i a l  p r o b l e m s  

and a s s u m p t i o n s  w i t h  t h i s  t y p e  o f  a p p r o a c h .  F i r s t ,  wha t  i s  s p e c i e s  

s u c c e s s  and how ca n  i t  b e  m e a s u r e d ?  I d e a l l y ,  s u c c e s s  s h o u l d  be r e l a t e d  

t o  t h e  r e p r o d u c t i v e  f i t n e s s  o f  i n d i v i d u a l s ,  i . e .  t h e  a b i l i t y  o f  

i n d i v i d u a l s  t o  c o n t r i b u t e  t o  f u t u r e  g e n e r a t i o n s .  How ever ,  i n  t h i s  

s t u d y ,  I  h a v e  o n l y  f o l l o w e d  i n d i v i d u a l s  o f  s h o r t - l i v e d  s p e c i e s  f o r  

s i n g l e  g r o w i n g  s e a s o n s .  I t  would  be i m p o s s i b l e  t o  d e t e r m i n e  t h e  a b i l i t y  

o f  t h e s e  i n d i v i d u a l s  t o  c o n t r i b u t e  t o  f u t u r e  g e n e r a t i o n s  b e c a u s e  o f  my 

i n a b i l i t y  t o  f o l l o w  t h e  f a t e  o f  s e e d s  i n  t h e  s e e d b a n k .  I n s t e a d ,  I  h a v e  

u s e d  i n d i v i d u a l  p l a n t  b i o m a s s  and s u r v i v o r s h i p  t o  q u a n t i f y  t h e  r e s p o n s e  

o f  e a c h  s p e c i e s  t o  t h e  a b u n d a n c e  o f  c o m p e t i t o r s .  O b v i o u s l y ,  p l a n t s  mus t  

s u r v i v e  t o  a d u l t s  t o  be a b l e  t o  s u c c e s s f u l l y  r e p r o d u c e .  Use o f  p l a n t  

b i o m a s s  a s s u m e s  t h a t  l a r g e r  p l a n t s  u l t i m a t e l y  p r o d u c e  more  s u c c e s s f u l  

o f f s p r i n g  t h a n  s m a l l e r  p l a n t s .  T h i s  a s s u m p t i o n  i s  s u p p o r t e d  by many 

s t u d i e s  t h a t  d e m o n s t r a t e  t h a t  s e e d  s e t  i s  a s t r a i g h t f o r w a r d  f u n c t i o n  o f  

p l a n t  b i o m a s s  ( s e e  H a r p e r  1 9 7 7 ) .

S e c o n d ,  w h a t  i s  a r e a l i s t i c  m e a s u r e  o f  t h e  a b u n d a n c e  o f  c o m p e t i t o r s  

i n  e a c h  m i x t u r e ?  Many s t u d i e s  o f  s p e c i e s  i n t e r a c t i o n s ,  p a r t i c u l a r l y  

s t u d i e s  on a n i m a l  p o p u l a t i o n s ,  u s e d  d e n s i t y  o f  i n d i v i d u a l s  a s  t h e  

a b u n d a n c e  m e a s u r e  b e s t  r e l a t e d  t o  t h e  c o m p e t i t i v e  e f f e c t  o f  e a c h  s p e c i e s  

on i t s e l f  and o t h e r .  P l a n t s  d e m o n s t r a t e  e x t r e m e l y  p l a s t i c  g r o w t h ,  w i t h  

i n d i v i d u a l s  o f  t h e  same s p e c i e s  i n  t h e  same e n v i r o n m e n t  f r e q u e n t l y  b e i n g  

s e v e r a l  o r d e r s  o f  m a g n i t u d e  d i f f e r e n t  i n  s i z e .  T h u s ,  d e n s i t y  may n o t
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a c c u r a t e l y  r e f l e c t  t h e  p o t e n t i a l  c o m p e t i t i v e  e f f e c t  o f  a p o p u l a t i o n .  In  

p l a n t s ,  b i o m a s s  p r o d u c t i o n  o f  i n d i v i d u a l s  i s  d i r e c t l y  r e l a t e d  t o  t h e  

u p t a k e  r a t e  o f  t h e  r e s o u r c e  t h a t  l i m i t s  g r o w t h .  So,  i t  h a s  b e e n  

s u g g e s t e d  t h a t  t h e  b i o m a s s  o r  y i e l d  ( d r y  w e i g h t  b i o m a s s / m  ) o f  

p o p u l a t i o n s  may be  a b e t t e r  v a r i a b l e  t h a n  d e n s i t y  t o  u s e  i n  m e a s u r i n g  

t h e  e f f e c t  o r  r e s p o n s e  o f  s p e c i e s  i n  c o m p e t i t i o n  ( G o l d b e r g  and W ern e r  

1983,  S p i t t e r s  1 9 8 3 a ) .  In  t h i s  s t u d y ,  I  w i l l  g e n e r a l l y  u s e  y i e l d  ( d r y
O j

w e i g h t  b i o m a s s / m  ) a s  t h e  m e a s u r e  o f  t h e  a b u n d a n c e  o f  c o m p e t i t o r

s p e c i e s .

The t h i r d  p r o b l e m  i s  t h a t  mos t  p l a n t  c o m m u n i t i e s  e x h i b i t  s e a s o n a l  

g r o w t h  p a t t e r n s ,  w i t h  a n n u a l  p l a n t  c o m m u n i t i e s  s u c h  a s  t h e  one  u s ed  i n  

t h i s  s t u d y  b e i n g  e x t r e m e  e x a m p l e s .  I n  A p r i l ,  B a i l e y  Yard i s  a 

c o m p l e t e l y  b a r e  f i e l d ,  w i t h  t h e  p l a n t  b i o m a s s  a l l  c o n t a i n e d  i n  e i t h e r

s e e d s  o r  b e l o w - g r o u n d  r h i z o m e s  ( f o r  A g r o p y r o n ) . The b i o m a s s  o f  

i n d i v i d u a l s  i n  t h e  com mun i ty  i n c r e a s e s  t h r o u g h o u t  t h e  s e a s o n  u n t i l  

S e p t e m b e r .  The d a t a  a n a l y z e d  and d i s c u s s e d  i n  t h i s  s t u d y  a r e  f rom

e s t i m a t e d  p l a n t  w e i g h t s  f rom  midsummer and a c t u a l  p l a n t  w e i g h t s  f rom 

p l a n t s  h a r v e s t e d  i n  S e p t e m b e r .  So ,  t o  u n d e r s t a n d  t h e  i n t e r a c t i o n  

b e t w e e n  any p a i r  o f  s p e c i e s ,  I  am c o r r e l a t i n g  t h e  f i n a l  b i o m a s s  o f  an 

a s s o c i a t e  s p e c i e s  w i t h  t h e  g r o w t h  o f  i n d i v i d u a l s  o f  a f o c a l  s p e c i e s  t h a t  

h a s  a c c u m u l a t e d  o v e r  t h e  w ho le  s e a s o n .  T h i s  a s s u m e s  t h a t  t h e

c o m p e t i t i v e  e f f e c t  o f  t h e  a s s o c i a t e  s p e c i e s  i s  r e f l e c t e d  by i t s  f i n a l  

( o r  midsummer )  b i o m a s s .

F i e l d  E x p e r i m e n t a l  D e s i g n

S i m i l a r  e x p e r i m e n t a l  d e s i g n s  w e re  u sed  i n  b o t h  1982 and 198 3,  b u t  

s e v e r a l  new t r e a t m e n t s  we re  i n c l u d e d  in  1983 and t h e  two y e a r s  d i f f e r e d



i n  t h e  number and s i z e  o f  r e p l i c a t e s  and i n  how t h e  r e m o v a l s  o f

A g r o p y r o n  w e re  p e r f o r m e d .  The b a s i c  d e s i g n  was t h e  same i n  t h e  two y e a r s

and c o n s i s t e d  o f  d i f f e r e n t  c o m b i n a t i o n s  o f  f i v e  s p e c i e s ,  i n c l u d i n g  e a c h  

s p e c i e s  a l o n e ,  a l l  p o s s i b l e  p a i r e d  c o m b i n a t i o n s ,  a i l  t h e  f o u r  s p e c i e s  

c o m b i n a t i o n s ,  t h e  f i v e  s p e c i e s  c o n t r o l ,  and t h e  n a t u r a l  com muni ty  

c o n t r o l .  The m i n o r  s p e c i e s  we re  removed f rom a l l  p l o t s .  The d i f f e r e n t  

t r e a t m e n t s  u s e d  in  e a c h  y e a r  o f  t h e  s t u d y  a r e  l i s t e d  in  T a b l e  2 . 2 .  On ly

t h e  d e s i g n  and g e n e r a l  f i e l d  m e th o d s  a r e  p r e s e n t e d  i n  t h i s  c h a p t e r ;  t h e
!

m e th o d s  o f  a n a l y s i s  a r e  d e s c r i b e d  in  C h a p t e r s  3 - 5 .

F i e l d  D e s i g n  1982 ( Y e a r  1) -  In  November o f  1 9 8 1 ,  a p p r o x i m a t e l y  1 /4  

h e c t a r e  o f  B a i l e y  Yard was p lowed t o  a d e p t h  o f  20 cm. The same a r e a  

was s m oo thed  in  March 1982 u s i n g  a York r a k e .  S i x t y - n i n e  2 x 2 m 

q u a d r a t s  w e re  e s t a b l i s h e d  i n  a l e v e l  s e c t i o n  o f  t h i s  a r e a .  Each  q u a d r a t  

was r a n d o m l y  a s s i g n e d  a s i n g l e  t r e a t m e n t  and e a c h  t r e a t m e n t  was 

r e p l i c a t e d  t h r e e  t i m e s .

Rem oval s  o f  p l a n t s  w e re  p e r f o r m e d  by hand  b e g i n n i n g  i n  l a t e  A p r i l

a s  s p r i n g  g r o w t h  b e g a n .  S e e d l i n g s  w e r e  removed  by g e n t l y  p u l l i n g  up

i n d i v i d u a l s .  T h i s  removed t h e  r o o t ,  p r e v e n t i n g  r e g r o w t h ,  and d i d  n o t  

s i g n i f i c a n t l y  d i s t u r b  t h e  s o i l  s u r f a c e .  The r h i z o m a t o u s  g r a s s e s  

( A g r o p y r o n  r e p e n s  and Bromus i n e r m i s ) c o u l d  n o t  be removed t h i s  way due 

t o  p o t e n t i a l  e x t e n s i v e  s o i l  d i s t u r b a n c e .  T h ese  g r a s s e s  we re  removed by 

c o n t i n u o u s  c l i p p i n g  a t  t h e  s o i l  s u r f a c e  t h r o u g h o u t  t h e  g r o w i n g  s e a s o n .  

Most cu lm s  d i d  n o t  r e s p r o u t  a f t e r  two o r  t h r e e  c l i p p i n g s .  The q u a d r a t s  

w e re  m a i n t a i n e d  t h r o u g h o u t  t h e  summer t o  p r e v e n t  r e - i n v a s i o n  by 

u n d e s i r e d  s p e c i e s .

?
On J u l y  25,  10 p l a n t s  o f  e a c h  s p e c i e s  f rom t h e  m i d d l e  1 m o f  e a c h

q u a d r a t  w e re  m e a s u r e d  t o  e s t i m a t e  t r e a t m e n t  e f f e c t s .  From p r e v i o u s
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TABLE 2 . 2  E x p e r i m e n t a l  d e s i g n  f o r  e x p e r i m e n t s  o f  1982 and 1983 
sh o w in g  t h e  s p e c i e s  p r e s e n t  i n  e a c h  t r e a t m e n t .  + i n d i c a t e s  t h e
p r e s e n c e  o f  t h e  s p e c i e s  i n  t h e  t r e a t m e n t .  (G = A g r o p y r o n  r e p e n s , A = 
A m b r o s i a  a r t e m i s i i f o l i a , P = P l a n t a g o  l a n c e o l a t a , C = C henop od ium  
a l b u m , L = L e p i d i u m  c a m p e s t r e , T = T r i f o l i u m  r & p e n s ) . R e p l i c a t e s  a r e
lm x lm p l o t s  i n  1982 and . 6m x . 6m p l o t s  i n  1983.

T r e a t m e n t S p e c i e s  P r e s e n t
Number o f  
R e p l i c a t e s

co d e G A P C L T 1982 1983

G + 3 15
A + 2 18
P + 3 18
C + 2 18
L + 2 —

T + — 18

GA + + 2 15
GP + + 2 15
GC + + 3 15
GL + + 2 —
GT + + — 15
AP + + 3 15
AC + + 2 15
AL + + 2 —

AT + + — 15
PC + + 3 15
PL + + 3 —
PT + + — 15
CL + + 2 —
CT + • + — 15

GLP + + + 2 —
GCP + + + 2 —
GAC + + + 3 —

-G + + + + ( 8 2 )  + ( 8 3 ) 2 5
-A + + + + ( 8 2 )  + ( 8 3 ) 2 5
-P + + + + ( 8 2 )  + ( 8 3 ) 2 5
-C + + + + ( 8 2 )  + ( 8 3 ) 3 5
- L ( 8 2 ) + + + + 3 —
-T ( 8 3) + + + + — 5

o n t r o l + + + + + ( 8 2 )  + ( 8 3 ) 2 - 5
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e x p e r i e n c e ,  d i f f e r e n t  v a l u e s  w e r e  c h o s e n  f o r  d i f f e r e n t  s p e c i e s :  f o r

A m b ro s i a  a r t e m e s i i f o l i a  and C h enopod ium  a lbum h e i g h t  and l e n g t h  o f  

l o n g e s t  l e a f  w e r e  m e a s u r e d ,  f o r  P l a n t a g o  l a n c e o l a t a  and L e p i d i u m  

c a m p e s t r e  number  o f  l e a v e s  and l e n g t h  o f  l o n g e s t  l e a f  w e re  m e a s u r e d .  No 

s a t i s f a c t o r y  n o n - d e s t r u c t i v e  m e a s u r e  o f  A g r o p y r o n  r e p e n s  a b u n d a n c e  c o u l d  

be d e t e r m i n e d  and so  t h e r e  a r e  no mid -summer  e s t i m a t e s  f o r  t r e a t m e n t  

e f f e c t s  o f  t h i s  s p e c i e s .  At t h e  same t i m e ,  t h i r t y  i n d i v i d u a l s  o f  e a c h  

s p e c i e s  f rom n e a r b y  n o n - e x p e r i m e n t a l  a r e a s  w e re  a l s o  m e a s u r e d  a s  a b o v e .  

The a b o v e - g r o u n d  p a r t s  o f  t h e s e  p l a n t s  w e re  t h e n  h a r v e s t e d ,  d r i e d  a t  6 5 °  

f o r  72 h o u r s ,  and w e ig h e d  t o  o b t a i n  i n d i v i d u a l  d r y  w e i g h t s .  M u l t i p l e  

r e g r e s s i o n  a n a l y s i s  was u s e d  t o  d e t e r m i n e  m o r p h o l o g y - b i o m a s s  r e g r e s s i o n s  

( T a b l e  2 . 3 ) .  The e q u a t i o n s  o b t a i n e d  w e re  u s e d  t o  e s t i m a t e  t h e  b i o m a s s  

o f  i n d i v i d u a l s  i n  t h e  e x p e r i m e n t a l  q u a d r a t s .

Autumn h a r v e s t i n g  t o o k  p l a c e  d u r i n g  t h e  p e r i o d  f rom S e p t e m b e r  28 to

O
O c t o b e r  10. Eac h  i n d i v i d u a l  p l a n t  f rom w i t h i n  t h e  c e n t e r  1 m ( l e a v i n g  

a b o r d e r  o f  . 5  m) o f  e a c h  q u a d r a t  was c l i p p e d  a t  g r o u n d  l e v e l ,  p r e s s e d ,  

and d r i e d  f o r  72 h r .  a t  65°C .  Each  i n d i v i d u a l  p l a n t  was t h e n  w e ig h e d  

f o r  ab ove g r o u n d  b i o m a s s .  S u b s a m p l e s  o f  r o o t s  o f  t e n  i n d i v i d u a l s  o f  

e a c h  s p e c i e s  i n  e a c h  q u a d r a t  w e r e  a l s o  h a r v e s t e d ,  w a sh e d  t h o r o u g h l y  i n  

t a p  w a t e r ,  p r e s s e d ,  d r i e d ,  and w e i g h e d .  The r e p r o d u c t i v e  s t a t e  o f  e a c h  

i n d i v i d u a l  was a l s o  n o t e d .

By m idsum m er ,  when v e g e t a t i o n  was d e v e l o p e d ,  i t  bec am e o b v i o u s  t h a t  

v e g e t a t i o n  i n  t h e  n o r t h  end o f  t h e  s t u d y  a r e a  was q u i t e  d i f f e r e n t  t h a n  

t h e  r e s t .  T h i s  a r e a  had  n o t  b e e n  plowed in  t h e  f o u r  y e a r s  p r e v i o u s  to  

t h e  au tum n  o f  1 9 8 1 ,  w h e r e a s  t h e  m a j o r i t y  o f  t h e  s t u d y  a r e a  had b e e n  

plowed f o r  e a c h  o f  t h e  f o u r  y e a r s  p r e v i o u s  to  i n i t i a t i o n  o f  t h e  s t u d y .  

P l a n t s  i n  t h i s  a r e a  t e n d e d  t o  be  l a r g e r  and i n c l u d e d  s e v e r a l  p e r e n n i a l
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T a b l e  2 . 3 .  E q u a t i o n s  u s e d  t o  e s t i m a t e  t h e  b i o m a s s  o f  i n d i v i d u a l s  o f  
e a c h  s p e c i e s  u s i n g  m o r p h o l o g i c a l  m e a s u r e s .  The e q u a t i o n s  we re  
d e t e r m i n e d  u s i n g  r e g r e s s i o n  a n a l y s i s  o f  t h i r t y  i n d i v i d u a l s  o f  e a c h  
s p e c i e s  h a r v e s t i n g  n e a r  t h e  e x p e r i m e n t a l  p l o t s  i n  J u l y  o f  b o t h  y e a r s .  
I l l  = l e n g t h  o f  l o n g e s t  l e a f ,  l i b  = l e n g t h  o f  l o n g e s t  b r a n c h .

R e g r e s s i o n  E q u a t i o n  R_

Y e a r  1, 1982

A m b r o s i a l o g ( w e i g h t )  = - 1 . 2 3 7 + . 0 1 9 ( h e i g h t ) .84

P l a n t a g o l o g ( w e i g h t )  = - 0 . 9 7 5 + . 1 6 3 ( s t e m  d i a m e t e r ) . 8 9

L e p i d i u m l o g ( w e i g h t )  = - 1 . 2 7 8 + . 047(/ /  l e a v e s ) . 8 5

C henop od ium l o g ( w e i g h t )  = - 1 . 3 8 7 + . 0 2 6 ( h e i g h t ) . 8 9

f e a r  2 ,  1983

A m b ro s i a l o g ( w e i g h t )  = - 1 . 2 6 0 + . 0 2 0 ( h e i g h t )  + . 0 6 8 ( 1 1 1 ) . 8 8

P l a n t a g o l o g ( w e i g h t )  = - 1 .111 + . 0 3 5 ( #  l e a v e s )  + . 0 2 8 ( 1 1 1 ) . 7 0

T r i f o l i u m l o g ( w e i g h t )  = - 1 . 7 1 1 + . 200(/ /  b r a n c h e s )  + . 0 3 9 ( l l b ) .75

Che nopod ium l o g ( w e i g h t )  = - 2 . 3 5 3 + . 4 3 3 ( 1 1 1 ) . 9 0



s p e c i e s  n o t  fo u n d  i n  t h e  r e s t  o f  t h e  s t u d y  a r e a  ( i n c l u d i n g  S o l i d a g o  

c a n a d e n s i s  f rom  a p r e v i o u s  e x p e r i m e n t ) .  B e c a u s e  o f  t h e s e  a p p a r e n t  

d i f f e r e n c e s ,  a l l  p l o t s  l o c a t e d  i n  t h i s  n o r t h  end a r e a  w e re  e x c l u d e d  from 

t h e  a n a l y s i s .  T h i s  r e s u l t e d  i n  o n l y  two o f  t h e  o r i g i n a l  t h r e e  

r e p l i c a t e s  b e i n g  a v a i l a b l e  f o r  many o f  t h e  d i f f e r e n t  t r e a t m e n t s  f o r  Ye ar  

1.

F i e l d  D e s i g n  1983 -  B a i l e y  F i e l d  i n  1983 was p r e p a r e d  a s  i n  1982. 

Care  was t a k e n  to  p l a c e  a l l  q u a d r a t s  w i t h i n  an a r e a  o f  t h e  f i e l d  t h a t  

had a s i n g l e  p l o w i n g  h i s t o r y .  The d e s i g n  was a l s o  c h a n g ed  t o  i n c r e a s e  

b o t h  t h e  number  o f  d i f f e r e n t  t y p e s  o f  t r e a t m e n t s  and t o  i n c r e a s e  t h e  

number o f  r e p l i c a t e  q u a d r a t s  f o r  e a c h  t r e a t m e n t  ( T a b l e  2 . 2 ) .  

T w o -hundre d  and e i g h t y  1 .3  x 1 .3  m p l o t s  were  e s t a b l i s h e d  i n  e a r l y  A p r i l  

1983,  g r o u p e d  i n t o  f i v e  b l o c k s .  W i t h i n  b l o c k s ,  e a c h  t r e a t m e n t  was 

r a n d o m l y  a s s i g n e d  to  a s i n g l e  p l o t .  A g a i n ,  r e m o v a l  t r e a t m e n t s  o f  p l a n t s  

we re  p e r f o r m e d  b e g i n n i n g  i n  l a t e  A p r i l .  S e e d l i n g s  w e r e  removed by hand 

a s  b e f o r e .  To e l i m i n a t e  t h e  l a r g e  amount  o f  work i n v o l v e d  w i t h  c l i p p i n g  

t h e  r h i z o m a t o u s  g r a s s e s ,  t h e  c o n t a c t  h e r b i c i d e  ' R o u n d - u p '  ( t h e  

i s o p r o p y l a m i n e  s a l t  o f  g l y p h o s a t e )  was a p p l i e d  t o  i n d i v i d u a l  p l a n t s .  A 

weak (3%) s o l u t i o n  o f  R o u n d -u p  was a p p l i e d  t o  e a c h  i n d i v i d u a l  culm of 

g r a s s  by hand  u s i n g  a s p o n g e .  T h i s  t r e a t m e n t  was p e r f o r m e d  b o t h  in  

e a r l y  May and i n  e a r l y  J u n e  and q u i t e  e f f e c t i v e l y  removed a l l  of  t h e  

u n d e s i r e d  r h i z o m a t o u s  g r a s s e s .  I t  a p p e a r e d  t o  h av e  no e f f e c t  on o t h e r  

i n d i v i d u a l s  on t h e  p l o t s .  The p l o t s  w e re  m o n i t o r e d  and weeded whe re  

n e c e s s a r y  f o r  t h e  r e s t  o f  t h e  summer t o  p r e v e n t  r e - i n v a s i o n .

S p e c i e s  s u r v i v o r s h i p  was a l s o  f o l l o w e d  i n  Ye ar  2 f o r  a l l  o f  t h e  

s t u d y  s p e c i e s  b u t  A g r o p y r o n . F o l l o w i n g  t h e  i n i t i a l  w e e d i n g ,  t h e  d e n s i t y



o f  i n d i v i d u a l s  f o r  e a c h  o f  t h e  co m p o n en t  s p e c i e s  was d e t e r m i n e d  f rom t h e  

c e n t e r  . 5m x .5m o f  e a c h  p l o t .  M o s t ,  i f  n o t  a l l ,  o f  t h e  i n d i v i d u a l s  o f  

t h e  s t u d y  s p e c i e s  had emerged by t h i s  t i m e  and w e r e  s t i l l  i n  t h e  

c o t y l e d o n  o r  f i r s t  l e a f  s t a g e .  The d e n s i t y  o f  i n d i v i d u a l s  was a g a i n  

d e t e r m i n e d  when t h e  p l a n t s  w e re  h a r v e s t e d  i n  S e p t e m b e r .  The v a l u e s  w e re  

u s e d  t o  d e t e r m i n e  t h e  s u r v i v o r s h i p  p r o b a b i l i t y  o f  e a c h  s p e c i e s  i n  e a c h  

p l o t .

D u r i n g  J u l y  1 1 - 1 5 ,  5 p l a n t s  o f  e a c h  s p e c i e s  f rom t h e  m i d d l e  . 5  x . 5  

m o f  e a c h  q u a d r a t  w e re  m e a s u r e d  t o  e s t i m a t e  t r e a t m e n t  e f f e c t s .  The same 

m e a s u r e s  and t e c h n i q u e s  t o  e s t i m a t e  b i o m a s s  u s e d  in  1982 w e r e  r e p e a t e d  

( T a b l e  2 . 3 ) .  B iom ass  e s t i m a t e s  f o r  T r i f o l i u m  r e p e n s  w e r e  d e t e r m i n e d  by 

m e a s u r i n g  t h e  number  o f  m a in  b r a n c h e s  and t h e  l e n g t h  o f  t h e  l o n g e s t  

b r a n c h .  R e p r o d u c t i v e  s t a t e  was a l s o  n o t e d  f o r  a l l  i n d i v i d u a l s  m e a s u r e d  

o f  e a c h  s p e c i e s .

From S e p t e m b e r  25 to  O c t o b e r  5 ,  a l l  i n d i v i d u a l s  f rom w i t h i n  t h e

2
c e n t e r  . 6  x . 6  m ( l e a v i n g  a b o r d e r  o f  . 3 5  m) w e r e  c l i p p e d  a t  g r o u n d  

l e v e l ,  p r e s s e d ,  d r i e d ,  and w e ig h e d  a s  d e s c r i b e d  f o r  1982 a b o v e .



Chapter 3

COMPETITIVE EFFECTS AND RESPONSES OF SPECIES

To b e g i n  t o  u n d e r s t a n d  t h e  r o l e  o f  c o m p e t i t i o n  in  s t r u c t u r i n g  t h i s  

com m uni ty ,  i t  was n e c e s s a r y  t o  d e t e r m i n e  t h e  p o t e n t i a l  f o r  c o m p e t i t i o n  

i n t e r a c t i o n s  b e t w e e n  e a c h  p a i r  o f  s p e c i e s  i n  t h e  co m m uni ty .  

I n t e r a c t i o n s  b e t w e e n  s p e c i e s  h av e  two d i s t i n c t  c o m p o n e n t s ,  e f f e c t  and 

r e s p o n s e . C o m p a r i s o n s  o f  c o m p e t i t i v e  e f f e c t  i n v o l v e  c o n t r a s t i n g  t h e

r e d u c t i o n  o f  g r o w t h  i n  a s i n g l e  f o c a l  s p e c i e s  when in  t h e  p r e s e n c e  o f

d i f f e r e n t  a s s o c i a t e  s p e c i e s .  C o m p a r i s o n s  o f  c o m p e t i t i v e  r e s p o n s e  

c o n t r a s t  t h e  r e d u c t i o n  o f  g r o w t h  i n  s e v e r a l  f o c a l  s p e c i e s  when e a c h  i s  

in  t h e  p r e s e n c e  o f  a s i n g l e  common a s s o c i a t e  s p e c i e s .  The c o m p e t i t i v e  

e f f e c t  and r e s p o n s e  o f  a s p e c i e s  d e t e r m i n e  t h e  c o m p e t i t i v e  a b i l i t y  o f  

t h e  s p e c i e s ;  f o r  e x a m p l e ,  a s p e c i e s  c o u l d  h av e  a h i g h  c o m p e t i t i v e  

a b i l i t y  by  h a v i n g  some c o m b i n a t i o n  o f  a l a r g e  c o m p e t i t i v e  e f f e c t  on 

o t h e r  s p e c i e s  and a low c o m p e t i t i v e  r e s p o n s e  t o  t h e  p r e s e n c e  o f  t h e s e  

s p e c i e s .

I t  would  be b e s t  t o  m e a s u r e  t h e  c o m p e t i t i v e  e f f e c t s  and r e s p o n s e s  

o f  s p e c i e s  w h i l e  i n  t h e  f u l l  co m m uni ty ;  h o w e v e r ,  i t  i s  i m p r a c t i c a l  

b e c a u s e  o f  t h e  com plex  i n t e r s p e c i f i c  i n t e r a c t i o n s  i n  m i x t u r e s  o f  more 

t h a n  two s p e c i e s  t h a t  c o u l d  c o n f o u n d  t h e  r e s u l t s .  So,  e a c h  p o s s i b l e  

p a i r  o f  s p e c i e s  h a s  b e e n  e x t r a c t e d  o u t  o f  t h e  f u l l  m u l t i s p e c i e s  

communi ty  t o  i n v e s t i g a t e  t h e i r  i n t e r a c t i o n s .  I t  m u s t  be k e p t  i n  mind

t h a t  t h e  c o n d i t i o n s  i n  t w o - s p e c i e s  m i x t u r e s  may n o t  a l w a y s  r e f l e c t

c o n d i t i o n s  i n  t h e  f u l l  co m m u n i ty .

C om bin ing a l l  p o s s i b l e  p a i r s  o f  s p e c i e s  i n  c o m p e t i t i o n  e x p e r i m e n t s

36



37

i s  s i m i l a r  t o  t h e  d i a l l e l  c o m p e t i t i o n  s t u d i e s  m o s t  commonly p e r f o r m e d  in  

ag rono my.  D i a l l e l  e x p e r i m e n t s  h a v e  b e e n  u s e d  t o  i n v e s t i g a t e  t h e  

c o m p e t i t i v e  e f f e c t s  and r e s p o n s e s  b e t w e e n  d i f f e r e n t  c u l t i v a r s  o f  c r o p  

s p e c i e s  o r  t h e  e f f e c t s  o f  we eds  on c r o p s  ( e . g .  Welbank 1963,  

N o r r i n g t o n - D a v i e s  1967, T r i p a t h i  1968,  T r e n b a t h  1 9 7 7 ) .  T h i s  m e thod  h a s  

a l s o  b e e n  p e r f o r m e d  to  a much more  l i m i t e d  e x t e n t  u s i n g  s p e c i e s  in  

n a t u r a l  a s s e m b l a g e s  ( W i l l i a m s  1962,  J a q u a r d  and C a p u t a  1970,  F o w l e r  

1 9 8 2 ) .  The r e s u l t s  o b t a i n e d  u s i n g  t h i s  m e th o d  c a n  o n l y  c a u t i o u s l y  be

e x t e n d e d  t o  u n d e r s t a n d i n g  i n t e r a c t i o n s  i n  m u l t i s p e c i e s  c o m m u n i t i e s .

F i r s t ,  a s  m e n t i o n e d  a b o v e ,  i s o l a t i n g  a p a i r  o f  s p e c i e s  f rom t h e  f u l l  

com muni ty  c h a n g e s  t h e  e n v i r o n m e n t  i n  w h ich  t h e  two s p e c i e s  a r e  n o r m a l l y  

i n t e r a c t i n g .  S e c o n d ,  a l t h o u g h  t h i s  met hod  p r o v i d e s  a m e a s u r e  o f  t h e  

p o p u l a t i o n  l e v e l  i n t e r a c t i o n s  b e t w e e n  e a c h  p a i r  o f  s p e c i e s  a t  a s i n g l e  

d e n s i t y  and a t  a p a r t i c u l a r  t o t a l  y i e l d  ( b i o m a s s / m  ) ,  i t  i s  n o t  known

w h e t h e r  t h e  r e s u l t s  c a n  be e x t e n d e d  t o  o t h e r  d e n s i t i e s  o r  t o t a l  y i e l d s .

T h ese  r e s t r i c t i o n s  a r e  d i s c u s s e d  f u r t h e r  in  C h a p t e r  4.

M eth o d s

F i v e  m a j o r  s p e c i e s  f r om  a f i r s t - y e a r  o l d - f i e l d  com muni ty  w e re  grown 

a l o n e  and i n  t w o - s p e c i e s  c o m b i n a t i o n s  i n  two c o n s e c u t i v e  y e a r s ,  1982 and 

1983.  The p e r f o r m a n c e  o f  i n d i v i d u a l s  o f  e a c h  s p e c i e s  w e re  a n a l y z e d  a s  a 

f u n c t i o n  o f  t h e  s p e c i e s  w i t h  w h ic h  t h e y  w e r e  g r o w i n g .  Two d i f f e r e n t  

m e a s u r e s  o f  p e r f o r m a n c e  we re  u s e d ,  a b o v e - g r o u n d  b i o m a s s  o f  i n d i v i d u a l s  

( Y e a r s  1 and 2)  and p e r c e n t  s u r v i v o r s h i p  i n  e a c h  p l o t  ( Y e a r  2 ) .  The 

g e n e r a l  f i e l d  m e t h o d s  a r e  g i v e n  in  C h a p t e r  2 and w i l l  o n l y  be  s um m ari zed  

h e r e .

Year 1 (1982) - The natural, unmanipulated density of each species
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w h e t h e r  t h e  r e s u l t s  can  be e x t e n d e d  to  o t h e r  d e n s i t i e s  o r  t o t a l  y i e l d s .  

T h es e  r e s t r i c t i o n s  a r e  d i s c u s s e d  f u r t h e r  i n  C h a p t e r  4.

M eth o d s

F i v e  m a j o r  s p e c i e s  f rom a f i r s t - y e a r  o l d - f i e l d  communi ty  w e re  grown 
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1983. The p e r f o r m a n c e  o f  i n d i v i d u a l s  o f  e a c h  s p e c i e s  w e re  a n a l y z e d  a s  a 

f u n c t i o n  o f  t h e  s p e c i e s  w i t h  w h ic h  t h e y  we re  g r o w i n g .  Two d i f f e r e n t  

m e a s u r e s  o f  p e r f o r m a n c e  w e re  u s e d ,  a b o v e - g r o u n d  b i o m a s s  o f  i n d i v i d u a l s  

( Y e a r s  1 and  2)  and p e r c e n t  s u r v i v o r s h i p  i n  e a c h  p l o t  ( Y e a r  2 ) .  The 

g e n e r a l  f i e l d  m e t h o d s  a r e  g i v e n  in  C h a p t e r  2 and w i l l  o n l y  be  s um m ari zed  

h e r e .

Year 1 (1982) - The natural, unmanipulated density of each species
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was u s e d  i n  a l l  m o n o c u l t u r e  and t w o - s p e c i e s  e x p e r i m e n t s  ( s e e  T a b l e  2 . 1  

f o r  a m b i e n t  s p e c i e s  d e n s i t i e s ) .  The n a t u r a l  v a r i a t i o n  i n  d e n s i t i e s  

b e t w e e n  p l o t s  was g e n e r a l l y  q u i t e  s m a l l ;  r ando m v a r i a t i o n s  i n  d e n s i t y  

w i l l  c o n t r i b u t e  t o  t h e  e r r o r  v a r i a n c e  i n  t h e  a n a l y s i s .  F i f t e e n  

d i f f e r e n t  t r e a t m e n t s  w e re  u s ed  i n c l u d i n g  a l l  f i v e  m o n o c u l t u r e s  and a l l  

p o s s i b l e  c o m b i n a t i o n s  o f  two s p e c i e s  o f  i n t e r e s t .  T r e a t m e n t s  we re  

e s t a b l i s h e d  by r e m o v i n g  t h e  u n w a n te d  s p e c i e s  t h r o u g h  w e e d i n g  and 

c l i p p i n g .  Each  t r e a t m e n t  was r e p l i c a t e d  e i t h e r  2 o r  3 t i m e s  ( s e e  

C h a p t e r  2 ,  T a b l e  2 . 2 ) .  The w e i g h t s  o f  i n d i v i d u a l s  i n  e a c h  p l o t  o f  a l l

s p e c i e s  b u t  A g r o p y r o n  we re  e s t i m a t e d  in  midsummer ( J u l y  23)  u s i n g

r e g r e s s i o n s  b e t w e e n  p l a n t  s i z e  ( l e n g t h  o f  l o n g e s t  l e a f ,  h e i g h t ,  o r  

number  o f  l e a v e s )  and p l a n t  w e i g h t  w h ich  w e re  d e t e r m i n e d  f o r  p l a n t s  in  

n e a r b y  p l o t s .  At t h e  end o f  S e p t e m b e r ,  t h e  ab o v e  g r o u n d  p o r t i o n s  o f  a l l  

p l a n t s  i n  a l l  p l o t s  w e re  h a r v e s t e d ,  d r i e d ,  and w e i g h e d .

Bo th  t h e  e s t i m a t e d  w e i g h t s  f rom t h e  midsummer d a t a  and t h e  p l a n t

w e i g h t s  d e t e r m i n e d  f rom t h e  autumn h a r v e s t  w e r e  l o g - t r a n s f o r m e d  

f o l l o w i n g  a n a l y s i s  o f  t h e  w e i g h t  d i s t r i b u t i o n s  (Downing 1 9 7 9 ) .  The 

i n d i v i d u a l  p l a n t  w e i g h t s  w e re  u s e d  to  t e s t  t h e  h y p o t h e s i s  t h a t  t h e r e  

we re  no s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e s  i n  w e i g h t  b e t w e e n  t h e  f i v e  t r e a t m e n t s  

f o r  e a c h  s p e c i e s  ( i n  m o n o c u l t u r e s  and w i t h  e a c h  o f  f o u r  a s s o c i a t e s .  A 

n e s t e d  a n a l y s i s  o f  v a r i a n c e  was u s e d  t o  a n a l y z e  t h e  d a t a ,  w i t h  

i n d i v i d u a l  p l a n t  w e i g h t s  i n  e a c h  p l o t  n e s t e d  w i t h i n  t r e a t m e n t  t y p e .  Due 

t o  t h e  l o s s  o f  some r e p l i c a t e s  ( s e e  C h a p t e r  2)  and t h e  n a t u r a l  

v a r i a t i o n s  i n  d e n s i t i e s ,  an u n b a l a n c e d  d e s i g n  was u s e d  in  t h e  a n a l y s i s  

o f  v a r i a n c e  and an a l l - p a i r s  a n a l y s i s  was n o t  a t t e m p t e d .

Y e a r  2 ( 1 9 8 3 )  -  The e x p e r i m e n t a l  d e s i g n  in  Y e a r  2 was v e r y  s i m i l a r  

t o  t h a t  i n  Ye ar  1. A g a i n ,  t h e  n a t u r a l ,  u n m a n i p u l a t e d  d e n s i t i e s  o f  e a c h
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s p e c i e s  w e r e  u s e d  in  f i f t e e n  t r e a t m e n t s ,  i n c l u d i n g  a l l  m o n o c u l t u r e s  and 

t w o - s p e c i e s  c o m b i n a t i o n s .  A random b l o c k  d e s i g n  was u s e d  t o  l o c a t e  

i n d i v i d u a l  p l o t s  i n  t h e  f i e l d ,  u s i n g  f i v e  b l o c k e d  r e p l i c a t e s  o f  e a c h  

t r e a t m e n t .  In  Y e a r  2,  L e p i d i u m  c a m p e s t r e  was r e p l a c e d  by T r i f o l i u m  

r e p e n s  i n  t h e  e x p e r i m e n t a l  d e s i g n .  The d e n s i t i e s  o f  e a c h  s p e c i e s  we re  

d e t e r m i n e d  i n  b o t h  i n  mid-May and a t  t h e  S e p t e m b e r  h a r v e s t ,  a l l o w i n g  an 

e s t i m a t e  o f  p l a n t  s u r v i v o r s h i p  o v e r  t h a t  p e r i o d .  The mean d e n s i t i e s  o f  

t h e  o t h e r  f o u r  s p e c i e s  we re  s l i g h t l y  d i f f e r e n t  f rom t h o s e  u s e d  i n  Ye ar  

1, due t o  y e a r - t o - y e a r  v a r i a t i o n  in  e m e r g e n c e  r a t e s  ( T a b l e  2 . 1 ) .  As i n  

Y e a r  1, i n d i v i d u a l s  o f  a l l  e a c h  s p e c i e s  b u t  A g r o p y r o n  w e re  m e a s u r e d  a t  

midsummer ( J u l y  1 1 - 1 5 )  t o  e s t i m a t e  t h e  t r e a t m e n t  e f f e c t s  u s i n g

r e g r e s s i o n s  o f  p l a n t  s i z e  v s .  p l a n t  w e i g h t  w h ic h  w e r e  d e t e r m i n e d  f rom

n e a r b y  p l o t s .  P l a n t s  w e re  h a r v e s t e d  f o r  a b o v e - g r o u n d  b i o m a s s  i n  l a t e  

S e p t e m b e r ,  t h e n  d r i e d  and w e ig h e d  a s  i n  Y e a r  1.

B e f o r e  s t a t i s t i c a l  a n a l y s i s ,  an a r c s i n e  t r a n s f o r m a t i o n  was 

p e r f o r m e d  on t h e  p e r c e n t  s u r v i v a l  o f  e a c h  s p e c i e s  i n  e a c h  p l o t .  The 

u n t r a n s f o r m e d  w e i g h t s  o f  i n d i v i d u a l s  f rom e a c h  p l o t  w e re  u s e d  t o  

g e n e r a t e  mean i n d i v i d u a l  p l a n t  w e i g h t s  f o r  e a c h  s p e c i e s  i n  e a c h  

r e p l i c a t e  p l o t .  P l a n t s  w h i c h  d i e d  b e f o r e  t h e  end o f  t h e  summer w e re

i n c l u d e d  a s  i n d i v i d u a l s  h a v i n g  z e r o  w e i g h t  i n  t h e  f a l l  a n a l y s i s .  T h i s

h a s  l i t t l e  i m p a c t  on t h e  r e s u l t s ,  a s  m os t  o f  t h e  s p e c i e s  had v e r y  low 

m o r t a l i t y ,  and i n d i v i d u a l s  t h a t  d i e d  we re  q u i t e  s m a l l .  The mean p l a n t  

w e i g h t s  from e a c h  o f  t h e  f i v e  r e p l i c a t e  p l o t s  o f  e a c h  t r e a t m e n t  w e re  

l o g - t r a n s f o r m e d  f o l l o w i n g  an a n a l y s i s  o f  t h e  d i s t r i b u t i o n s  (Downing 

1 9 7 9 ) .  F o l l o w i n g  t r a n s f o r m a t i o n  o f  t h e  d a t a ,  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  

t r e a t m e n t s  i n  s u r v i v o r s h i p ,  midsummer w e i g h t ,  and f i n a l  w e i g h t  w e re  

a n a l y z e d  u s i n g  t h e  W elsch  a l l - p a i r s  a n a l y s i s  ( S o k a l  and R o h l f  1 9 8 1 ) .
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RESULTS

Y e a r  J_: The g r o w t h  o f  t h e  f i v e  s p e c i e s  when grown i n  m o n o c u l t u r e s

and t w o - s p e c i e s  p l o t s  e x h i b i t e d  v e r y  d i f f e r e n t  p a t t e r n s ,  b o t h  i n  t h e i r

r e s p o n s e  t o  t h e  p r e s e n c e  o f  o t h e r  s p e c i e s  and i n  t h e i r  e f f e c t  on t h e

g r o w t h  o f  o t h e r  s p e c i e s  ( F i g u r e  3 . 1 ) .  How ever ,  t h e  d a t a  f rom midsummer

i s  r e m a r k a b l y  s i m i l a r  t o  t h a t  f rom t h e  a u tu m n .  A m b r o s i a  d e m o n s t r a t e d  no

s i g n i f i c a n t  r e s p o n s e  when grown w i t h  o t h e r  s p e c i e s ,  g r o w i n g  as  w e l l  w i t h

an a s s o c i a t e  s p e c i e s  a s  i t  d o e s  i n  m o n o c u l t u r e .  A g r o p y r o n  h a r v e s t e d  i n

t h e  au tu m n  was s i g n i f i c a n t l y  s u p p r e s s e d  when grown  w i t h  d i f f e r e n t

a s s o c i a t e  s p e c i e s .  I n  m o n o c u l t u r e ,  A g r o p y r o n  r e a d i e d  a y i e l d  ( d r y

w e i g h t  b i o m a s s / m 2 ) o f  169 g /m 2 > w h i l e  A g r o p y r o n  n e v e r  a c h i e v e d  o v e r  60%

2o f  t h i s  y i e l d  when grown w i t h  A m b ro s i a  o r  P l a n t a g o  (93  and 86 g/m , 

r e s p e c t i v e l y ) .  P l a n t a g o  was a l s o  s u p p r e s s e d  when grown  w i t h  o t h e r  

s p e c i e s ,  p a r t i c u l a r l y  when grown w i t h  A m b ro s i a  and A g r o p y r o n . By t h e  

a u tu m n  h a r v e s t ,  t h e  p r e s e n c e  o f  A m b r o s i a  had r e d u c e d  P l a n t a g o  t o  l e s s  

t h a n  20% o f  i t s  g r o w t h  i n  m o n o c u l t u r e  ( w i t h  A m b r o s i a  -  1. 16

g / i n d i v i d u a l , m o n o c u l t u r e  -  6 . 1 9  g / i n d i v i d u a l ) . Cheno po dium  and

L e p i d i u m  had  no e f f e c t  on P l a n t a g o . The g r o w t h  o f  L e p i d i u m  was v e r y  

s t r o n g l y  s u p p r e s s e d  by  t h e  p r e s e n c e  o f  A m b r o s i a  and A g r o p y r o n  and was 

a l s o  som ewha t  s u p p r e s s e d  by t h e  p r e s e n c e  o f  P l a n t a g o .

In  p r o b a b l y  t h e  m o s t  e x t r e m e  e x a m p le  o f  c o m p e t i t i v e  s u p p r e s s i o n ,  

t h e  p r e s e n c e  o f  A m b r o s i a  r e d u c e d  t h e  g r o w t h  o f  L e p i d i u m  t o  l e s s  t h a n  4% 

o f  i t s  g r o w t h  i n  m o n o c u l t u r e  ( w i t h  A m b r o s i a  . 1 2  g / i n d i v i d u a l ,  

m o n o c u l t u r e  -  3 . 2 1  g / i n d i v i d u a l ) . Chenop od ium was  a l s o  a f f e c t e d  by t h e  

p r e s e n c e  o f  o t h e r  s p e c i e s ,  b e i n g  s t r o n g l y  s u p p r e s s e d  by  t h e  p r e s e n c e  o f  

A m b r o s i a , A g r o p y r o n , o r  P l a n t a g o . N e i t h e r  L e p i d i u m  o r  Chenopodium
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F i g u r e  3 . 1 .  The mean g r o w t h  o f  i n d i v i d u a l s  o f  e a c h  s p e c i e s  i n  
t h e  midsummer and au tumn o f  Y e a r  1 when grown i n  m o n o c u l t u r e s  
and a l l  p o s s i b l e  t w o - s p e c i e s  m i x t u r e s .  Each  s e t  o f  h i s t o g r a m s  
r e p r e s e n t s  t h e  p e r f o r m a n c e  o f  a s i n g l e  f o c a l  s p e c i e s  ( a c r o s s  
t o p )  when grown w i t h  a l l  p o s s i b l e  a s s o c i a t e s  ( a c r o s s  x - a x i s ) .  
Eac h  b a r  r e p r e s e n t s  t h e  mean g r o w t h  o f  t h a t  f o c a l  s p e c i e s  when 
i n  m o n o c u l t u r e  o r  a t w o - s p e c i e s  m i x t u r e .  The a s t e r i s k s  p r o v i d e  
t h e  r e s u l t s  o f  an a n a l y s i s  o f  v a r i a n c e  t o  d e t e r m i n e  i f  any 
d i f f e r e n c e s  e x i s t  b e t w e e n  t h e  f i v e  t r e a t m e n t s  on e a c h  a x i s  (*  -  
P < . 0 5 ,  ** -  P < . 0 1 ,  n s  -  no s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e s  f o u n d ) .
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a p p e a r e d  t o  h a v e  any

Y e a r  2_: The m o s t

d e a t h  o f  t h e  a f f e c t e d  

A m b r o s i a , P l a n t a g o , and 

i n  m o n o c u l t u r e  o r  i n  

s i g n i f i c a n t  r e d u c t i o n  

(74% and 59% s u r v i v a l ,  

s u r v i v o r s h i p  o f  t h e  o n l y  g r a s s  

i n a b i l i t y  t o  d e t e r m i n e  p r e c i s e  

s e n e s c e n c e  o f  i n d i v i d u a l  s h o o t s  was 

t h e  f a l l .

The mean g r o w t h  o f  i n d i v i d u a l s  

a g a i n  shows v e r y  d i f f e r e n t  p a t t e r n s  

by t h e  v a r i o u s  s p e c i e s  ( F i g u r e  

p a r t i c u l a r  s p e c i e s  was c o n s i s t e n t  

Y ea r  1, t h e  g r o w t h  o f  A m b r o s i a  was 

o t h e r  s p e c i e s .  W h e th e r  i n d i v i d u a l s  

w i t h  o t h e r  s p e c i e s ,  t h e y  a l w a y s  

a t  midsummer and s l i g h t l y  o v e r  

The g r o w t h  o f  A g r o p y r o n  was o n l y  

w h ich  r e d u c e d  t h e  y i e l d  o f  A g r o p y r o n  

5 7 . 6  g /m^.  At b o t h  

t h e  o n l y  s p e c i e s  

e i t h e r  of  

f  r  om ov e r  

Lhe s p e c i e s  

s t r o n g l y

r e s u l t  i n  t h e  

no m o r t a l i t y  i n  

w e re  grown e i t h e r  

T r i f o l i u m  d i d  e x h i b i t  a 

w i t h  Ambros i a  o r  A g r o p y r o n  

was u n a b l e  t o  d e t e r m i n e  

s p e c i e s ,  A g r o p y r o n , b e c a u s e  o f  my 

d e n s i t i e s .  H ow ever ,  no v i s i b l e  

e v e r  o b s e r v e d  f o r  t h i s  s p e c i e s  u n t i l

o f  t h e  f i v e  s p e c i e s  f r om  Y e a r  2 

c o m p e t i t i v e  e f f e c t  and r e s p o n s e  

The p a t t e r n  e x h i b i t e d  by an y  

and au tu m n .  As in  

p r e s e n c e  o f  any 

m o n o c u l t u r e s  o r  

1 . 0  g / i n d i v i d u a l  

autum n h a r v e s t ,  

o f  A m b r o s i a , 

i n  m o n o c u l t u r e  to  

Ambros i a  and A g r o p y r o n  w e re  

P l a n t a g o . The p r e s e n c e  o f  

o f  i n d i v i d u a l s  o f  P l a n t a g o  

T r i f o l i u m , 

was a l s o  

By t h e

e f f e c t  on  one  a n o t h e r .

e x t r e m e  e f f e c t  o f  c o m p e t i t i o n  would  

s p e c i e s .  T h e r e  was l i t t l e  o r  

C h en o p o d iu m  when t h e s e  s p e c i e s  

m i x t u r e s  ( T a b l e  3 . 1 ) .  

i n  s u r v i v a l  when grown 

r e s p e c t  i v e l y ) . I

o f  

3. 2 ) .

b e t w e e n  midsummer

n o t  a f f e c t e d  by t h e

A m b r o s i a  g r e w  i n  

a v e r a g e d  a p p r o x i m a t e l y  

4 . 0  g / i n d i v i d u a l  a t  t h e  

a f f e c t e d  by t h e  p r e s e n c e  

f rom 1 5 5 .6  g/m^

midsummer and a u tu m n ,  

t o  a f f e c t  t h e  g r o w t h  of  

t h e s e  s p e c i e s  r e d u c e d  t h e  g r o w t h  

2 . 5  g / i n d i v i d u a l  t o  a p p r o x i m a t e l y  . 5  g / i n d i v i d u a l ,  

w h ic h  was u s e d  i n  p l a c e  o f  L e p i d i u m  in  Ye ar  2 ,  

s u p p r e s s e d  by t h e  p r e s e n c e  o f  A m b r o s i a  and A g r o p y r o n .



1

T a b l e  3. 1 P e r c e n t  s u r v i v a l  o f  f o c a l  i n d i v i d u a l s  when grown in  
c o m b i n a t i o n  w i t h  d i f f e r e n t  a s s o c i a t e  s p e c i e s  i n  Y e a r  2. V a l u e s  i n  
t h e  same row b u t  f o l l o w e d  d i f f e r e n t  l e t t e r s  a r e  s i g n i f i c a n t l y  
d i f f e r e n t  ( p < . 0 5 ,  W elsch  S t e p - u p  T e s t ) .  A d a s h  i n d i c a t e s  t h a t  t h e  
m o r t a l i t y  c o u l d  n o t  be  d e t e r m i n e d  f o r  t h a t  s i t u a t i o n .

F o c a l   A s s o c i a t e  S p e c i e s _______________  none
S p e c i e s  Ambr. A g r o . P l a n . T r i f . C h e n , ( m o n o c u l t u r e )

A m b r o s i a  -  1 . 0 0 a  1 . 0 0 a  1 . 0 0 a  1 . 0 0 a  1 . 0 0 a

A g r o p y r o n  -

P l a n t a g o  1 . 0 0 a  1 . 0 0 a  -  1 . 0 0 a  1 . 0 0 a  1 . 0 0 a

T r i f o l i u m  . 7 4 a b  . 5 9 a  . 9 3 b c  -  . 9 7 b c  1 . 0 0 c

Che nopod ium  1 . 0 0 a  1 . 0 0 a  . 9 7 a  . 8 9 a  -  1 . 0 0 a



F i g u r e  3 . 2 .  The mean g r o w t h  o f  i n d i v i d u a l s  o f  e a c h  s p e c i e s  i n  
t h e  midsummer and au tu m n  o f  Y e a r  2 when grown i n  m o n o c u l t u r e s  
and a l l  p o s s i b l e  t w o - s p e c i e s  m i x t u r e s .  Each  s e t  o f  h i s t o g r a m s  
r e p r e s e n t s  t h e  p e r f o r m a n c e  o f  a s i n g l e  f o c a l  s p e c i e s  ( a c r o s s  
t o p )  when grown w i t h  a l l  p o s s i b l e  a s s o c i a t e s  ( a c r o s s  x - a x i s ) .  
Each  b a r  r e p r e s e n t s  t h e  mean g r o w t h  o f  t h a t  f o c a l  s p e c i e s  when 
i n  m o n o c u l t u r e  o r  a t w o - s p e c i e s  m i x t u r e .  Below t h e  b a r s  on e a c h  
a x i s  a r e  t h e  r e s u l t s  o f  a l l - p a i r s  a n a l y s i s  f o r  t h e  e f f e c t  o f  
d i f f e r e n t  a s s o c i a t e  s p e c i e s  on  g r o w t h  o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s .  
S p e c i e s  and m o n o c u l t u r e  t r e a t m e n t s  u n d e r l i n e d  by  t h e  same l i n e  
do n o t  d i f f e r  s i g n i f i c a n t l y  ( p < . 0 5 ,  Welsh  s t e p - u p  t e s t ) .



PE
RF

O
RM

A
N

CE
 

OF
 

FO
CA

L 
SP

EC
IE

S,
 Y

EA
R 

2
m

ea
n 

g/
in

di
vi

du
al

 (
g

/m
J 

for
 

A
gr

op
yr

on
)

Figure 3.2
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a u t u m n ,  t h e  p r e s e n c e  o f  t h e s e  two s p e c i e s  had r e d u c e d  t h e  g r o w t h  o f  

T r i f o l i u m  from . 5 5  g / i n d i v i d u a l  i n  m o n o c u l t u r e s  t o  . 1 2  g / i n d i v i d u a l  w i t h  

A m b r o s i a  and . 1 5  g / i n d i v i d u a l  w i t h  A g r o p y r o n . Chenop od ium e x h i b i t e d  no 

s i g n i f i c a n t  e f f e c t  o f  t h e  p r e s e n c e  o f  o t h e r  s p e c i e s  a t  midsummer.  

How ever ,  i n  t h e  a u t u m n ,  A m b r o s i a , A g r o p y r o n , and  P l a n t a g o  d e m o n s t r a t e d  

s i g n i f i c a n t  c o m p e t i t i v e  e f f e c t s  on t h e  g r o w t h  o f  C h e n o p o d i u m , w i t h  

A m b ro s i a  d e m o n s t r a t i n g  t h e  g r e a t e s t  e f f e c t ,  r e d u c i n g  t h e  g r o w t h  o f  

C h en o p o d iu m '' t o  l e s s  t h a n  9% o f  i t s  g r o w t h  i n  m o n o c u l t u r e  ( w i t h  Ambros i a  

-  . 1 8  g / i n d i v i d u a l ,  m o n o c u l t u r e  2 . 1 3  g / i n d i v i d u a l ) .

F o r  b o t h  y e a r s ,  t h e  d a t a  i n d i c a t e  t h a t  t h e r e  w e re  v e r y  s t r o n g  and 

c o n s i s t e n t  d i f f e r e n c e s  i n  t h e  c o m p e t i t i v e  e f f e c t s  o f  t h e  s i x  a s s o c i a t e  

s p e c i e s  on f o c a l  s p e c i e s .  Ambros i a  a l w a y s  had t h e  g r e a t e s t  c o m p e t i t i v e  

e f f e c t  on e a c h  o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s  and Chenopodium and L e p i d i u m  ( Y e a r  

1) o r  C henop od ium  and T r i f o l i u m  ( Y e a r  2) had t h e  l e a s t  e f f e c t ,  i f  a n y ,  

on t h e  d i f f e r e n t  f o c a l  s p e c i e s .

C o m p e t i t i v e  r e s p o n s e s ,  a s  i n d i c a t e d  by g r o w t h ,  a l s o  e x h i b i t e d  a 

v e r y  c o n s i s t e n t  p a t t e r n .  A g a i n ,  t h e r e  w e re  l a r g e  d i f f e r e n c e s  in  t h e  

s e n s i t i v i t y  o f  t h e  v a r i o u s  f o c a l  s p e c i e s  t o  c o m p e t i t i v e  e f f e c t s .  

A m b r o s i a  was n e v e r  a f f e c t e d  by t h e  p r e s e n c e  o f  any o f  t h e  p o s s i b l e  

a s s o c i a t e  s p e c i e s  w h i l e  t h e  p o p u l a t i o n s  o f  Chenopo dium and L e p i d i u m  

( Y e a r  1) o r  Chenop od ium and T r i f o l i u m  ( Y e a r  2) w e re  v e r y  s t r o n g l y  

a f f e c t e d  by t h e  p r e s e n c e  o f  a l m o s t  an y  o t h e r  s p e c i e s .  T h i s  h i e r a r c h y  o f  

r e s p o n s e  i s  v e r y  c o n s i s t e n t  and i s  t h e  e x a c t  o p p o s i t e  o f  t h e  h i e r a r c h y  

o f  e f f e c t .

T h ese  d a t a  i n d i c a t e  t h a t  t h e  p o t e n t i a l  f o r  c o m p e t i t i o n  i n  t h e  f u l l  

communi ty  i s  v e r y  g r e a t ,  a s  t h e  p r e s e n c e  o f  an a s s o c i a t e  s p e c i e s  may
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r e d u c e  t h e  g r o w t h  o f  a f o c a l  s p e c i e s  by g r e a t e r  t h a t  90%. T h e r e  a r e  

a l s o  some i n s i g h t f u l  p a t t e r n s  i n  t h e  " c o m p e t i t i v e  a b i l i t y "  o f  t h e  

v a r i o u s  c o m p e t i t i v e  s p e c i e s .  I f  c o m p e t i t i v e  a b i l i t y  i s  d e f i n e d  a s  b e i n g  

some c o m b i n a t i o n  o f  h a v i n g  a l a r g e  c o m p e t i t i v e  e f f e c t  on  o t h e r  s p e c i e s  

b u t  b e i n g  l i t t l e  a f f e c t e d  by t h e  p r e s e n c e  o f  p o t e n t i a l  c o m p e t i t o r s ,  a 

v e r y  c o n s i s t e n t  r a n k i n g  o f  a b i l i t y  i n  t h e s e  s p e c i e s  i s  o b s e r v e d :

A m b r o s i a  > A g r o p y r o n  > P l a n t a g o  > Chenop od ium = L e p i d i u m  o r  T r i f o l i u m

2
No te  t h a t  t h i s  h i e r a r c h y  m a t c h e s  t h e  r a n k i n g  o f  b i o m a s s / m  f o r  t h e s e  

s p e c i e s  i n  t h e  f u l l  co m m u n i ty .  I t  i s  i m p o r t a n t  t o  remember  t h a t  t h i s  

p a t t e r n  i s  c a u s e d  by p o p u l a t i o n  e f f e c t s  and d o e s  n o t  n e c e s s a r i l y  r e f l e c t  

t h e  p e r  i n d i v i d u a l  o r  p e r  amount  c o m p e t i t i v e  a b i l i t y  o f  e a c h  s p e c i e s  

( s e e  G o l d b e r g  and W e rn e r  1 9 8 3 ) .  N e v e r t h e l e s s ,  c o m p e t i t i v e  a b i l i t y  d o e s  

seem t o  be  a t r a n s i t i v e  p r o p e r t y  o f  t h e s e  p o p u l a t i o n s .

DISCUSSION

D i f f e r e n c e s  i n  t h e  c o m p e t i t i v e  e f f e c t s  and r e s p o n s e s  o f  p o p u l a t i o n s

S e v e r a l  c o n c l u s i o n s  c a n  be  drawn  a b o u t  t h e  n a t u r e  o f  t h e  

c o m p e t i t i v e  i n t e r a c t i o n s  fo u n d  i n  t h i s  p l a n t  co m m u n i ty .  ( 1 )  The 

c o n s i s t e n t  h i e r a r c h y  o f  c o m p e t i t i v e  e f f e c t s  d e m o n s t r a t e s  t h a t  t h e r e  i s  

l i t t l e  s p e c i f i c i t y  o f  s p e c i e s  i n t e r a c t i o n s ;  t h a t  i s ,  A m bro s ia  a f f e c t s  

a l l  o t h e r  s p e c i e s  s t r o n g l y ,  n o t  j u s t  some o f  them .  ( 2 )  T h i s  h i e r a r c h y  

a l s o  shows t h a t  most  p a i r w i s e  i n t e r a c t i o n s  a r e  a s y m m e t r i c .  T h e r e  a r e  

u s u a l l y  d e f i n i t e  ' w i n n e r s  and l o s e r s '  i n  c o m p e t i t i v e  i n t e r a c t i o n s .  (3 )  

The h i e r a r c h y  and t h e  l a c k  o f  s p e c i f i c i t y  o f  i n t e r a c t i o n s  s u g g e s t  t h a t  

a l l  o f  t h e s e  s p e c i e s  a r e  l i m i t e d  by and c o m p e t i n g  f o r  t h e  same r e s o u r c e
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o r  r e s o u r c e s .

The a s y m m e t r i c  i n t e r s p e c i f i c  i n t e r a c t i o n s  s u g g e s t  s o m e t h i n g  a b o u t  

t h e  way p l a n t s  o b t a i n  l i m i t i n g  r e s o u r c e s .  The f a c t  t h a t  t h e  p o p u l a t i o n  

o f  Ambros i a  has  a g r e a t e r  c o m p e t i t i v e  a b i l i t y  t h a n  t h e  o t h e r  s p e c i e s  i n  

t h i s  com muni ty  s u g g e s t s  t h a t  t h e  A m b r o s i a  p o p u l a t i o n  h a s  a g r e a t e r  

a c c e s s  t o  o r  a g r e a t e r  u p t a k e  r a t e  o f  l i m i t i n g  r e s o u r c e s .  Due to  t h e i r  

n a t u r e ,  some p l a n t  r e s o u r c e s  wou ld  seem t o  b r i n g  a b o u t  a more  s y m m e t r i c  

o r  e v e n l y  b a l a n c e d  c o m p e t i t i o n  b e t w e e n  i n d i v i d u a l s  w h i l e  o t h e r s  would  be 

l e s s  l i k e l y  t o  do so .  F o r  e x a m p l e ,  when l i g h t  i s  t h e  l i m i t i n g  r e s o u r c e ,  

i n d i v i d u a l s  h a v e  an " o r d e r e d "  a c c e s s  t o  t h e  r e s o u r c e  ( e . g .  W a t k i n s o n ,  e t  

a l .  1 9 8 3 ) .  The t a l l e s t  p l a n t  may u s e  t h e  r e s o u r c e  f r e e l y ,  un im peded  by 

o t h e r  p l a n t s ,  t h e  s e c o n d  t a l l e s t  p l a n t  may u s e  t h e  l i g h t  w h ic h  f i l t e r s  

t h r o u g h  t o  i t  un im peded  by t h o s e  b e n e a t h ,  and so  f o r t h .  I n  t h i s  s i m p l e  

s c e n a r i o ,  t h e  o r d e r e d  a c c e s s  t o  l i g h t  w i l l  l e a d  t o  c o m p l e t e l y  a s y m m e t r i c  

i n t e r a c t i o n s  b e t w e e n  i n d i v i d u a l s .  On t h e  o t h e r  h a n d ,  c o m p e t i t i o n  f o r  

m o i s t u r e  may l e a d  to  a more  e q u a b l e  a c c e s s  t o  t h e  r e s o u r c e  i f  t h e  r o o t s  

o f  t h e  d i f f e r e n t  s p e c i e s  a r e  i n t e r m i n g l e d .  The c o n s i s t e n t  c o m p e t i t i v e  

h i e r a r c h y  fo u n d  in  t h i s  s t u d y  w i t h  t h e  n e c e s s a r y  a s y m m e t r i c  i n t e r a c t i o n s  

s u g g e s t s  t h a t  t h e r e  may be some s o r t  o f  o r d e r e d  a c c e s s  t o  t h e  l i m i t i n g  

r e s o u r c e  o r  r e s o u r c e s .

The h i e r a r c h y  o f  c o m p e t i t i v e  a b i l i t y  a l s o  s u g g e s t s  t h a t  r e s o u r c e s  

a r e  n o t  p a r t i t i o n e d  in  t h i s  c o m m uni ty ;  t h a t  i s ,  t h e r e  i s  no e v i d e n c e  

t h a t  t h e  s p e c i e s  a r e  s p e c i a l i z i n g  to  u s e  d i f f e r e n t  r e s o u r c e s  o r  c l a s s e s  

o f  r e s o u r c e s .  Much o f  t h e  p r e v i o u s  work i n  t h e o r e t i c a l  and a n i m a l  

commun i ty  s t r u c t u r e  p r o p o s e d  t h a t  i n d i v i d u a l  s p e c i e s  mus t  h av e  e x c l u s i v e  

u s e  o f  some r e s o u r c e s  t o  be  a b l e  t o  p e r s i s t  i n  t h e  com mun i ty  ( e . g .  May 

1973;  f o r  p l a n t s  -  Van d en  B e rg h  and B r a a k e h e k k e  1978 ,  S i l v e r t o w n  1 9 8 2 ) .
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T h u s ,  s p e c i e s  s h o u l d  o c c u p y  d i f f e r e n t  ' n i c h e s ' ,  t h e  n i c h e  b e i n g  t h e  s e t  

o f  a l l  b i o t i c  an d a b i o t i c  f a c t o r s  c o n t r o l l i n g  t h e  d i s t r i b u t i o n  and 

a b u n d a n c e  o f  a s p e c i e s .  S e v e r a l  a u t h o r s  h a v e  a r g u e d  t h a t  t h i s  n i c h e  

d i v e r s i f i c a t i o n  h y p o t h e s i s  i s  n o t  a p p l i c a b l e  t o  p l a n t  c o m m u n i t i e s  

b e c a u s e  o f  t h e  v e r y  l i m i t e d  p o t e n t i a l  f o r  p a r t i t i o n i n g  when t h e r e  i s  a 

s m a l l  number  o f  n o n - d i s c r e e t , s h a r e d  r e s o u r c e s  ( S c h a f f e r  and L e i g h  1 976 ,  

S i l a n d e r  1976,  H a r p e r  1977,  C o n n e l l  19 78 ,  H u s t o n  1979,  Newman 1982,  

G o l d b e r g  and W e r n e r  1 9 8 3 ) .  O t h e r s  h av e  q u i t e  c o r r e c t l y  a r g u e d  t h a t  

p l a n t s  may p a r t i t i o n  many a s p e c t s  o f  t h e  b i o t i c  o r  a b i o t i c  e n v i r o n m e n t  

o t h e r  t h a n  l i g h t ,  m o i s t u r e  and n u t r i e n t s ,  s u c h  a s  d i f f e r e n t  m i c r o s i t e s  

o r  p h e n o l o g i e s  ( G r u b b  1 9 7 7 ) .  In  f a c t ,  a s  e a r l y  s u c c e s s i o n a l  s p e c i e s ,  

n e a r l y  a l l  o f  t h e  p l a n t s  i n  t h i s  communi ty  m i g h t  b e  c o n s i d e r e d  t o  be 

o c c u p y i n g  " d i s t u r b a n c e  n i c h e s " .  The c o n s i s t e n t  h i e r a r c h y  o f  c o m p e t i t i v e  

a b i l i t y  fo und  i n  t h i s  s t u d y  s u g g e s t s  t h a t  r e s o u r c e s  a f f e c t i n g  t h e  g r o w t h  

o f  e s t a b l i s h e d  s e e d l i n g s  a r e  n o t  b e i n g  p a r t i t i o n e d ,  t h o u g h  i t  d o e s  n o t  

a d d r e s s  t h e  p o s s i b i l i t y  t h a t  o t h e r  n i c h e  d i m e n s i o n s  a r e  b e i n g  

p a r t i t i o n e d .

C o n s i s t e n t  h i e r a r c h i e s  o f  t h e  c o m p e t i t i v e  a b i l i t i e s  o f  d i f f e r e n t  

s p e c i e s  h a v e  b e e n  f o u n d  i n  o t h e r  s t u d i e s  (P e m a d a s a  and L o v e l l  1 974 ,  

Pemadasa  1976,  H a n d e l  1 9 7 8 ,  F o w l e r  1 9 8 2 ) ,  b u t  t h e r e  i s  a t  l e a s t  one  w e l l  

d o cu m en te d  e x c e p t i o n .  W i l l i a m s  ( 1 9 6 2 )  p e r f o r m e d  a d d i t i v e  c o m p e t i t i o n  

e x p e r i m e n t s  b e t w e e n  a l l  p o s s i b l e  p a i r s  o f  s e v e n  s p e c i e s  o f  p l a n t s  and 

t h e  d a t a  h a v e  s i n c e  b e e n  r e a n a l y z e d  s e v e r a l  t i m e s  ( M c G i l c h r i s t  1965,  

D u r r a n t  1965,  N o r r i n g t o n - D a v i e s  1967,  B r e e s e  and H i l l  1 9 7 3 ) .  T r e n b a t h  

(1 9 7 7 )  r e v i e w e d  t h e  odd h i s t o r y  o f  t h i s  s t u d y  and p u b l i s h e d ,  f o r  t h e  

f i r s t  t i m e ,  t h e  i d e n t i t i e s  o f  t h e  s p e c i e s  u s e d  i n  t h e  s t u d y .  Of a l l  t h e  

p r e v i o u s  a n a l y s e s ,  o n l y  B r e e s e  and H i l l  n o t e d  t h a t  o n e  o f  t h e  s p e c i e s



51

d e m o n s t r a t e d  a v e r y  d i f f e r e n t  c o m p e t i t i v e  e f f e c t  on  t h e  o t h e r s ,  t h o u g h  

i t  had a s i m i l a r  c o m p e t i t i v e  r e s p o n s e .  T h i s  s p e c i e s  was a n i t r o g e n  

f i x i n g  l e g u m e ,  T r i f o l i u m  s u b t e r r a n e u m , w h i c h  a p p e a r e d  to  h av e  a much 

r e d u c e d  c o m p e t i t i v e  e f f e c t  on t h e  o t h e r  s p e c i e s .  I t  may be t h a t  t h i s  

s p e c i e s  was p r o v i d i n g  n i t r o g e n  f o r  b o t h  i t s e l f  and i t s  n e i g h b o r s .  Such 

s p e c i f i c  s p e c i e s  i n t e r a c t i o n s  w ou ld  d i s r u p t  an y  h i e r a r c h y  o f  c o m p e t i t i v e  

a b i l i t y .

V a r i a t i o n  W i t h i n  _a S e a s o n

The p l a n t s  i n  t h i s  com m uni ty  c o e x i s t  f o r  a p e r i o d  o f  some f i v e  

m o n t h s ,  b u t  t h e y  p r o b a b l y  do n o t  i n t e r a c t  a t  a l l  t i m e s  d u r i n g  t h i s  

p e r i o d .  I m m e d i a t e l y  a f t e r  g e r m i n a t i o n ,  m os t  i n d i v i d u a l s  a r e  s m a l l  and 

o c c u p y  v e r y  l i t t l e  s p a c e ,  m a k in g  i t  u n l i k e l y  t h a t  t h e y  a f f e c t  o r  r e s p o n d  

to  t h e i r  n e i g h b o r s .  At o t h e r  t i m e s  d u r i n g  t h e  s e a s o n ,  some r e s o u r c e s  

a r e  i n  g r e a t  a b u n d a n c e ,  s u c h  a s  d u r i n g  p e r i o d s  when r a i n  i s  a b u n d a n t .  

A g a i n ,  i n  t h e s e  p e r i o d s  i t  s eems  u n l i k e l y  t h a t  c o m p e t i t i o n  i s  o c c u r r i n g  

f o r  a t e m p o r a r i l y  v e r y  a b u n d a n t  r e s o u r c e ,  a l t h o u g h  c o m p e t i t i o n  f o r  o t h e r  

r e s o u r c e s ,  s u c h  a s  l i g h t ,  may s t i l l  be o c c u r r i n g .  O n ly  two c e n s u s  d a t e s  

we re  u s e d  i n  b o t h  y e a r s  o f  t h i s  e x p e r i m e n t s  (midsummer  and a u t u m n ) , b u t  

t h e s e  d a t e s  c a n  be u s e d  t o  co m p ar e  t h e  i m p o r t a n c e  o f  c o m p e t i t i o n  b e f o r e  

and a f t e r  t h e  midsummer d a t e s  ( c f .  F i g u r e s  3 . 1 ,  3 . 2 ) .

Two q u e s t i o n s  ca n  be a d d r e s s e d  f o r  e a c h  o f  t h e  s p e c i e s  i n  t h e  

communi ty  a b o u t  v a r i a t i o n  w i t h i n  a s e a s o n :  a r e  t h e r e  d i f f e r e n c e s  in

g r o w t h  o f  i n d i v i d u a l s  and a r e  t h e r e  d i f f e r e n c e s  i n  s p e c i e s  i n t e r a c t i o n s  

b e f o r e  and a f t e r  t h e  midsummer c e n s u s ?  In  b o t h  Y e a r  ] and Y e a r  2 ,  

A m b ro s i a  c o n t i n u e d  t o  g row t h r o u g h o u t  t h e  summer ,  w i t h  a p p r o x i m a t e l y  

h a l f  o f  t h e  g r o w t h  i n  m o n o c u l t u r e s  and m i x t u r e s  f o r  b o t h  y e a r s  o c c u r r i n g  

a f t e r  midsummer .  P l a n t a g o  and Chenop od ium e x h i b i t e d  l i t t l e  o r  no g r o w t h



a f t e r  mids umm er ;  mean p l a n t  s i z e  i n  m o n o c u l t u r e s  and m i x t u r e s  e x h i b i t e d  

no c h a n g e  b e t w e e n  t h e  midsummer and au tum n .  T h i s  a l s o  i n d i c a t e s  t h a t  

t h e  p a t t e r n s  o f  t h e  c o m p e t i t i v e  e f f e c t s  o f  o t h e r  s p e c i e s  on P l a n t a g o  and 

C h enopod ium  a r e  e s t a b l i s h e d  b e f o r e  midsummer.  I n d i v i d u a l s  o f  L e p i d u m , 

i n  Y e ar  1, a p p e a r e d  t o  a c t u a l l y  become s m a l l e r  d u r i n g  t h e  p e r i o d  from

midsummer t o  when t h e  p l a n t s  we re  h a r v e s t e d  in  t h e  au tu m n .  T r i f o l i u m , 

in  Year  2 ,  a p p e a r e d  t o  a l m o s t  d o u b l e  i n  s i z e  f rom midsummer t o  th e  

au tumn i n  m o n o c u l t u r e s  and i n  t h e  m i x t u r e s .  How ever ,  t h e  p a t t e r n  o f  

c o m p e t i t i v e  a f f e c t s  o f  o t h e r  s p e c i e s  on T r i f o l i u m  was e s t a b l i s h e d  b e f o r e  

midsummer and d i d  n o t  c h a n g e  a t  t h e  au tumn h a r v e s t .

So ,  w h i l e  t h e r e  a r e  d i f f e r e n c e s  e v i d e n t  i n  t h e  t i m i n g  o f  g r o w t h  

among t h e  f i v e  s p e c i e s  i n v e s t i g a t e d ,  t h e  h i e r a r c h y  and p a t t e r n  o f

s p e c i e s  i n t e r a c t i o n s  w e re  n e a r l y  u n c h a n g e d  b e t w e e n  t h e  two s a m p l i n g  

p e r i o d s  i n  b o t h  y e a r s .  The d a t a  s u g g e s t s  t h a t  t h e  c o m p e t i t i v e

i n t e r a c t i o n s  b e t w e e n  m o s t  s p e c i e s  w e re  f i r m l y  e s t a b l i s h e d  b e f o r e  t h e  

midsummer d a t e s .  T h i s  i s  n o t  t o o  s u r p r i s i n g  s i n c e  t h e  t i m e  b e tw e en  May 

and l a t e  J u n e  i s  a p e r i o d  o f  r a p i d  g r o w t h  f o r  a l l  o f  t h e  s p e c i e s  and i t  

m i g h t  be  e x p e c t e d  t h a t  d u r i n g  t h i s  p e r i o d  r e s o u r c e s  would  be  most

l i m i t i n g .

V a r i a t i o n  B e t w e e n  Two S u c c e s s i v e  S e a s o n s

T h i s  d a t a  a l s o  e n a b l e s  u s  t o  i n v e s t i g a t e  s p e c i e s  i n t e r a c t i o n s  and 

g r o w t h  i n  two d i f f e r e n t  y e a r s .  The d e n s i t i e s  o f  A m b r o s i a , P l a n t a g o , and 

C henop od ium  w e r e  v e r y  s i m i l a r  i n  t h e  two y e a r s  o f  t h e  s t u d y  ( T a b l e  2 . 1 )  

and so d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  t h e  two y e a r s  a r e  n o t  a t t r i b u t a b l e  to  

d i f f e r e n c e s  i n  d e n s i t y .  I  d i d  n o t  d e t e r m i n e  i f  t h e  d e n s i t y  o f  A g r o p y r o n  

t i l l e r s  ch a n g e d  b e t w e e n  t h e  two y e a r s .

The mean s i z e s  o f  i n d i v i d u a l s  o f  A m b ro s i a  and Chenopodium w ere



g r e a t e r  i n  Year  2 t h a n  i n  Y ear  1. I n d i v i d u a l s  i n  m o n o c u l t u r e s  o f  

A m b r o s i a  e x h i b i t e d  13% more  g r o w t h  i n  Y e a r  2 t h a n  in  Y e a r  1 w h i l e  

Chenop od ium e x h i b i t e d  75% more  g r o w t h .  H o w e v e r ,  i n d i v i d u a l s  o f  P l a n t a g o  

i n  Y e a r  2 e x h i b i t e d  60% l e s s  g r o w t h  t h a n  i n  Y e a r  1. I t  i s  d i f f i c u l t  t o  

e x p l a i n  t h i s  p a t t e r n  i n  t h e  r e s u l t s .  The e x p e r i m e n t s  w e re  p e r f o r m e d  i n  

two c o n s e c u t i v e  y e a r s  i n  t h e  same f i e l d  a f t e r  t h e  same s o i l  p r e p a r a t i o n .  

A p o s s i b l e  e x p l a n a t i o n  f o r  t h e  d i f f e r e n c e s  i n  g r o w t h  m i g h t  be  t h a t  t h e  

p a t t e r n  o f  r a i n f a l l  was q u i t e  d i f f e r e n t  i n  t h e  two s e a s o n s  ( T a b l e  3 . 2 ) .  

I n  Y e a r  1, p r e c i p i t a t i o n  was f a i r l y  c o n t i n u o u s  t h r o u g h o u t  May, J u n e ,  

and  J u l y ,  w i t h  an e x t r e m e l y  d r y  S e p t e m b e r .  In  Y e a r  2 ,  t h e r e  was v e r y  

l i t t l e  p r e c i p i t a t i o n ,  p a r t i c u l a r l y  i n  J u n e  and J u l y ,  b u t  t h e r e  was an 

a b u n d a n c e  o f  r a i n  i n  S e p t e m b e r  when m o s t  o f  t h e  p l a n t s  w e re  a l r e a d y  

s e n e s c i n g .  The v e r y  d r y  p e r i o d  i n  J u n e  and J u l y  Y e a r  2 c o i n c i d e s  w i t h  

t h e  p e r i o d  o f  i n t e n s e  g r o w t h  f o r  P l a n t a g o , w h i c h  may h a v e  l i m i t e d  t h e  

g r o w t h  o f  t h i s  s p e c i e s  i n  t h a t  y e a r .  H ow ever ,  t h e  e x t r e m e l y  w e t  month  

o f  S e p t e m b e r  i n  Y e a r  2 may h a v e  d e l a y e d  t h e  s e n e s c e n c e  o f  A m b r o s i a , 

A g r o p y r o n , and  C h enopod ium . S e n e s c i n g  p l a n t s  o f t e n  d r o p  l e a v e s  a s  s e e d s  

a r e  b e i n g  f i l l e d  and h a r d e n e d ,  w h i c h  r e d u c e s  t h e i r  h a r v e s t e d  w e i g h t .

The m o s t  i n t e r e s t i n g  r e s u l t  i s  t h a t  t h e r e  i s  no  q u a l i t a t i v e  

d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e  p a t t e r n s  o f  s p e c i e s  c o m p e t i t i v e  a b i l i t y  b e t w e e n  

t h e  two y e a r s ,  d e s p i t e  t h e  d i f f e r e n c e s  i n  mean p l a n t  s i z e .  The 

c o m p e t i t i v e  h i e r a r c h y  a p p e a r s  t o  be  c o n s i s t e n t  b o t h  w i t h  and b e t w e e n  

y e a r s .  T h u s ,  e v e n  t h o u g h  i n  Y e a r  2 i n d i v i d u a l s  o f  Cheno po dium  w e re  v e r y  

much l a r g e r  and i n d i v i d u a l s  o f  P l a n t a g o  w e r e  v e r y  much s m a l l e r  t h a n  in  

Y e a r  1, t h e  r e l a t i v e  c o m p e t i t i v e  a b i l i t i e s  o f  t h e s e  s p e c i e s  r e m a i n e d  

b a s i c a l l y  u n c h a n g e d .
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T a b l e  3 . 2  P r e c i p i t a t i o n  by mon th  a t  t h e  K e l l o g g  B i o l o g i c a l  
S t a t i o n  f o r  t h e  y e a r s  1982 and  1983.

Y ear  1 Y e a r  2 A v e ra g e
MONTH 1982 1983 196 7-81

A p r i l 4.  75 cm 1 2 .7 8 1 0 .7 8

May 10. 19 1 3 .8 2 8 . 4 6

J u n e 10. 54 4 . 8 5 11. 73

J u l y 10.82 7. 26 15 .91

A u g u s t 5 .51 7 .3 2 9. 54

S e p t e m b e r 3. 53 1 1 . 0 0 9 . 0 4



Chapter 4

THE DYNAMICS OF PLANT POPULATION INTERACTIONS

The e x p e r i m e n t s  d i s c u s s e d  i n  C h a p t e r  3 d e m o n s t r a t e d  t h a t  t h e  f i v e  

s p e c i e s  u s e d  i n  e a c h  y e a r  had  v e r y  d i f f e r e n t  c o m p e t i t i v e  a b i l i t i e s .  

How e ver ,  t h e  c o n c l u s i o n s  drawn  a p p l i e d  o n l y  a t  t h e  s i n g l e  ( a m b i e n t )  

d e n s i t i e s  a t  w h ich  e a c h  s p e c i e s  was h e l d .  To f u r t h e r  e x p l o r e  t h e  

c o m p e t i t i v e  a b i l i t i e s  o f  t h e s e  s p e c i e s ,  e x p e r i m e n t s  i n  1983 (Y ear  2)  

w e re  d e s i g n e d  t o  v a r y  t h e  d e n s i t i e s  o f  m o n o c u l t u r e s  and t w o - s p e c i e s  

m i x t u r e s .  The p u r p o s e  was t o  m e a s u r e  t h e  p e r - a m o u n t  c o m p e t i t i v e  e f f e c t s  

and r e s p o n s e s  o f  e a c h  s p e c i e s  o v e r  a r a n g e  o f  a b u n d a n c e s .  The 

e x p e r i m e n t s  a l l o w e d  an a n a l y s i s  o f  t h e  p o t e n t i a l  i m p o r t a n c e  o f  s i m p l e  

i n t r a s p e c i f i c ,  s i m p l e  i n t e r s p e c i f i c ,  and com plex  i n t r a s p e c i f i c  e f f e c t s  

i n  r e g u l a t i n g  t h e  g r o w t h  o f  e a c h  s p e c i e s .

The b a s i c  a p p r o a c h  u s e d  in  t h i s  c h a p t e r  i s  t o  q u a n t i f y  t h e  s u c c e s s  

o f  i n d i v i d u a l s  o f  e a c h  s p e c i e s  a s  a f u n c t i o n  o f  t h e  a b u n d a n c e  o f  

c o m p e t i t o r s .  I  w i l l  f i r s t  i n v e s t i g a t e  g r o w t h  i n  m o n o c u l t u r e s ,  t h e n  

t w o - s p e c i e s  m i x t u r e s  w i t h  t h e  d e n s i t y  o f  one  s p e c i e s  h e l d  c o n s t a n t ,  and 

f i n a l l y ,  t w o - s p e c i e s  m i x t u r e s  w i t h  v a r y i n g  d e n s i t i e s  o f  b o t h  s p e c i e s .  

The m o n o c u l t u r e s  can q u a n t i f y  p o t e n t i a l  i n t r a s p e c i f i c  e f f e c t s ,  t h e  

t w o - s p e c i e s  m i x t u r e s  w i t h  t h e  d e n s i t y  o f  one  s p e c i e s  h e l d  c o n s t a n t  can  

be  u sed  t o  e s t i m a t e  i n t e r s p e c i f i c  e f f e c t s ,  w h i l e  t h e  t w o - s p e c i e s  

m i x t u r e s  w i t h  v a r y i n g  d e n s i t i e s  o f  b o t h  s p e c i e s  i n v e s t i g a t e  t h e  

s i m u l t a n e o u s  a c t i o n  o f  i n t r a s p e c i f i c ,  i n t e r s p e c i f i c ,  and p o t e n t i a l  

com plex  i n t r a s p e c i f i c  e f f e c t s .  The r e s u l t s  f rom e a c h  s e c t i o n  w i l l  be 

d i s c u s s e d  u s i n g  s i m p l e  m a t h e m a t i c a l  r e p r e s e n t a t i o n s  o f  t h e  r e s u l t s .

5 3
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S e v e r a l  d i f f e r e n t  m o d e l s  o f  p l a n t  i n t e r a c t i o n s  h a v e  p r e v i o u s l y  b ee n  

u s e d  t o  d e s c r i b e  g r o w t h  in  t w o - s p e c i e s  m i x t u r e s  ( s e e  r e v i e w s  in  H a r p e r  

1977,  T r e n b a t h  1 9 7 7 ) .  The b e s t  known i s  t h e  m ode l  o f  de  Wit 

( 1 9 6 0 , 1 9 6 1 ) ,  b a s e d  on R a o u l t s '  g a s  l a w s ,  w h ic h  p r e d i c t s  t h e  r e l a t i v e  

y i e l d s  o f  two s p e c i e s  grown in  r e p l a c e m e n t  s e r i e s  e x p e r i m e n t s .  A 

r e p l a c e m e n t  s e r i e s  i s  a  s u b s t i t u t i v e  e x p e r i m e n t a l  d e s i g n  i n  w h ich  t h e  

t o t a l  d e n s i t y  o f  i n d i v i d u a l s  i s  k e p t  c o n s t a n t  w h i l e  t h e  p r o p o r t i o n s  o f  

t h e  two s p e c i e s  a r e  v a r i e d  f r om  1 :0  t o  0 : 1 .  T h i s  m ode l  h a s  b e e n  

e x t e n s i v e l y  u s e d  to  s t u d y  t w o - s p e c i e s  d y n a m i c s  ( H a r p e r  1977,  T r e n b a t h  

1977) and h a s  b e e n  s u c c e s s f u l l y  e x t e n d e d  t o  t h r e e  s p e c i e s  i n  a t  l e a s t  

t h r e e  s t u d i e s  (B aeumer  and de  Wit  1968,  F o w l e r  1982,  I s m a i l  1 9 8 3 ) .  

Ho we ver ,  t h e  m ode l  h a s  s e r i o u s  l i m i t a t i o n s  when a p p l i e d  t o  n a t u r a l  

c o m m u n i t i e s .  The m a j o r  d i f f i c u l t i e s  a r e  t h a t  t h e  r e s u l t s  o f  t h e  model  

a r e  d e p e n d e n t  on t h e  t o t a l  d e n s i t y  o f  i n d i v i d u a l s  ( H a r p e r  and C l a t w o r t h y  

1963, M a r s h a l l  and J a i n  1969,  Wu and J a i n  1979)  and t h a t  i t  i s  d i f f i c u l t  

t o  d e t e r m i n e  t h e  b i o l o g i c a l  m e a n i n g  o f  t h e  p a r a m e t e r s  o f  t h e  model  

( D e B e n e d i c t i s  1977,  I n o u y e  and S c h a f f e r  1981,  G o l d b e r g  and Werner  1983,  

S p i t t e r s  1 9 8 3 a ) .

W a t k i n s o n  ( 1 9 8 1 )  and S p i t t e r s  ( 1 9 8 3 a )  b o t h  p r o p o s e d  a t w o - s p e c i e s  

m ode l  b a s e d  on t h e  r e c i p r o c a l  y i e l d  l aw .  The r e c i p r o c a l  y i e l d  l aw  i s  a 

d e s c r i p t i o n  o f  t h e  g r o w t h  o f  i n d i v i d u a l s  i n  m o n o c u l t u r e s  a s  a f u n c t i o n  

o f  t h e i r  d e n s i t y  and h a s  b e e n  u s e d  i n  b o t h  a g r i c u l t u r e  and e c o l o g y  ( s e e  

W i l l e y  and H e a t h  1969,  H a r p e r  1 9 7 7 ) .  The t w o - s p e c i e s  v e r s i o n  o f  t h e  

r e c i p r o c a l  y i e l d  l aw  h a s  been  u s e d  s u c c e s s f u l l y  t o  d e s c r i b e  t h e  r e s u l t s  

o f  i n t e r c r o p p i n g  e x p e r i m e n t s  ( S p i t t e r s  1983a ,  1 9 8 3 b ) .  I t  h a s  one  l a r g e  

a d v a n t a g e  o v e r  t h e  de Wit  m od el  i n  t h a t  t h e  mod el  i s  n o t  d e p e n d e n t  upon 

a s i n g l e  t o t a l  d e n s i t y  o f  i n d i v i d u a l  p l a n t s .  H ow e ver ,  a s  w i t h  t h e  de
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Wit  m o d e l ,  t h e  t e r m s  o f t e n  do n o t  h a v e  any  s i m p l e  b i o l o g i c a l  m ean in g  

r e s u l t i n g  i n  t h e  t h e  a c t u a l  s p e c i e s  d y n a m i c s  b e i n g  o b s c u r e d  by t h e  form 

o f  t h e  m o d e l .

The a p p r o a c h  t a k e n  i n  t h i s  s t u d y  i s  t o  com p are  t h e  a b i l i t y  o f  a 

v a r i e t y  o f  s i m p l e  m o d e l s  t o  e x p l a i n  t h e  v a r i a n c e  i n  t h e  d a t a .  T h i s  

met hod  makes  no a s s u m p t i o n s  a b o u t  t h e  m ech an i sm  o f  i n t e r a c t i o n ,  b u t  

s h o u l d  show how t h e  p e r - a m o u n t  e f f e c t s  o f  c o m p e t i t i o n  c h a n g e  w i t h  t h e  

d e n s i t y  o f  c o m p e t i t o r s .

1. I n t r a s p e c i f i c  E f f e c t s

I n  198 3,  I  i n v e s t i g a t e d  t h e  i n t r a s p e c i f i c  e f f e c t s  u s i n g  d a t a  f rom 

s i n g l e - s p e c i e s  p l o t s  o v e r  a  r a n g e  o f  d e n s i t i e s .  The g e n e r a l  m e t h o d s  

w i l l  o n l y  be  s u m m a r i ze d  h e r e ;  a  d e t a i l e d  d e s c r i p t i o n  o f  t h e  m e t h o d s  i s  

i n  C h a p t e r  2.

M o n o c u l t u r e  p l o t s  f o r  a l l  f i v e  s p e c i e s  w e r e  o b t a i n e d  by r e m o v a l  o f  

a l l  b u t  t h e  d e s i r e d  s p e c i e s  f rom  e a c h  p l o t  and we re  i n i t i a t e d  i n  e a r l y  

May u s i n g  h a n d - r e m o v a l s  and c o n t i n u e d  t h r o u g h o u t  t h e  summer u s i n g  a 

c o n t a c t  h e r b i c i d e .  T h r e e  d i f f e r e n t  t r e a t m e n t s  w e re  u s e d  f o r  e a c h  

s p e c i e s  i n  an a t t e m p t  t o  g e n e r a t e  a w id e  r a n g e  o f  d e n s i t i e s ,  w i t h  f i v e  

r e p l i c a t e s  o f  e a c h  t r e a t m e n t  a r r a n g e d  i n  a random b l o c k  d e s i g n .  The 

t h r e e  d e n s i t y  t r e a t m e n t s  c o n s i s t e d  o f  ( 1 ) a p p r o x i m a t e l y  h a l f - d e n s i t v  

p l o t s ,  a c h i e v e d  by r a n d o m l y  r e m o v i n g  h a l f  o f  t h e  i n d i v i d u a l s  on t h e  p l o t  

u s i n g  a  c o i n  t o s s  t o  d e c i d e  t h e  f a t e  o f  e a c h  i n d i v i d u a l ;  ( 2 ) f u l l  

( n a t u r a l )  d e n s i t y  p l o t s  w h i c h  r e m a i n e d  u n m a n i p u l a t e d ;  and ( 3 )  h i g h  

d e n s i t y  p l o t s  w h i c h  w e re  s e e d e d  w i t h  t h e  d e s i r e d  s p e c i e s  i n  e a r l y  A p r i l .  

U n f o r t u n a t e l y ,  t h e  s e e d i n g s  w e re  o n l y  s u c c e s s f u l  f o r  Chenop od ium and 

P l a n t a g o . The s e e d s  p l a n t e d  i n  h i g h  d e n s i t y  p l o t s  f o r  t h e  o t h e r  s p e c i e s



f a i l e d  t o  g e r m i n a t e  and t h e s e  p l o t s  o n l y  c o n t a i n e d  n a t u r a l l y  o c c u r r i n g  

i n d i v i d u a l s .  No s i g n i f i c a n t  e f f e c t s  o f  t h e  t r e a t m e n t  b l o c k s  we re  f o u n d ,  

and so f o u r  e x t r a  m o n o c u l t u r e  p l o t s  f o r  e a c h  s p e c i e s  w e re  i n c l u d e d  in  

t h e  a n a l y s i s  f o r  a l l  o f  t h e  s p e c i e s  b u t  A g r o p y r o n . T h es e  p l o t s  had been  

p a r t  o f  a s e p a r a t e  e x p e r i m e n t  and w e re  r a n d o m l y  l o c a t e d  in  t h e  same a r e a  

a s  t h e  o t h e r  f i f t e e n  p l o t s  u s e d  f o r  e a c h  s p e c i e s .  A l l  p l a n t s  w i t h i n  t h e  

c e n t e r  . 6m x . 6m o f  e a c h  p l o t  w e re  h a r v e s t e d  a t  t h e  end o f  S e p t e m b e r ,  

oven  d r i e d ,  and w e i g h e d .

The e f f e c t s  o f  d e n s i t y  on t h e  mean i n d i v i d u a l  p e r f o r m a n c e  show t h a t  

a l l  f i v e  s p e c i e s  h av e  a  s i g n i f i c a n t  n e g a t i v e  r e s p o n s e  t o  an i n c r e a s i n g  

d e n s i t y  o f  c o n s p e c i f i c s , i n d i c a t i n g  t h a t  t h e r e  was c o m p e t i t i o n  f o r  some 

l i m i t i n g  r e s o u r c e  ( F i g u r e  4 . 1 ,  T a b l e  4 . 1 ) .  The s h a p e  o f  t h e  r e s p o n s e  

c u r v e s  a r e  v e r y  d i f f e r e n t ,  d e p e n d i n g  upon t h e  s p e c i e s  i n v o l v e d  and t h e  

r a n g e  o f  d e n s i t i e s  a c h i e v e d  in  t h e  m o n o c u l t u r e s .

The r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  mean p e r f o r m a n c e  o f  i n d i v i d u a l s  and 

i n c r e a s i n g  d e n s i t y  o f  A m b r o s i a  was s i g n i f i c a n t l y  n e g a t i v e .  The b e s t  

d e s c r i p t i o n  o f  t h e  r e l a t i o n s h i p  was g i v e n  by t h e  r e c i p r o c a l  y i e l d  

e q u a t i o n  ( T a b l e  4 . 1 ) ;  h o w e v e r ,  t h e  s h a p e  o f  t h e  r e l a t i o n s h i p  was 

s t r o n g l y  i n f l u e n c e d  by t h e  p r e s e n c e  o f  a  s i n g l e  p l o t  a t  a v e r y  low 

d e n s i t y  w h i c h  c o n t a i n e d  v e r y  l a r g e  p l a n t s .

The n e g a t i v e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  g r o w t h  o f  A gro p y r o n  and 

d e n s i t y  was b a r e l y  s i g n i f i c a n t  i f  compared  t o  a l i n e a r  model  and no 

o t h e r  m od el  p r o v i d e d  a b e t t e r  d e s c r i p t i o n .  T h i s  r e f l e c t s  a p r o b l e m  in 

f i e l d  t e c h n i q u e s  when w o r k i n g  w i t h  a p e r e n n i a l  r h i z o m a t o u s  g r a s s  ( s e e  

C h a p t e r  2 ) .  A g r o p y r o n  m a i n t a i n s  a c t i v e  g r o w t h  t h r o u g h o u t  t h e  y e a r ,  

p u t t i n g  up new cu lm s  by e x t e n d i n g  u n d e r g r o u n d  r h i z o m e s .  I t  i s  v e r y  

d i f f i c u l t  t o  d e t e r m i n e  t h e  a c t u a l  d e n s i t y  o r  b i o m a s s  o f  i n d i v i d u a l s
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F i g u r e  4 . 1 .  The i n t r a s p e c . i f i c  e f f e c t s  o f  d e n s i t y  on t h e  g r o w t h  
o f  i n d i v i d u a l s  o f  f i v e  s p e c i e s  grown i n  m o n o c u l t u r e s  i n  Y e a r  2.
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T a b l e  4 .  1. The am ou nt  o f  v a r i a n c e  e x p l a i n e d  (R ) by t h r e e  
e q u a t i o n s  d e s c r i b i n g  p l a n t  p e r f o r m a n c e  i n  m o n o c u l t u r e s  a s  a 
f u n c t i o n  o f  d e n s i t y .  The l i n e a r  e q u a t i o n  d e s c r i b e s  t h e  mean 
w e i g h t  o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s  a s  a l i n e a r  f u n c t i o n  o f  t h e  
m o n o c u l t u r e  d e n s i t y ;  t h e  r e c i p r o c a l  y i e l d  e q u a t i o n  d e s c r i b e s  
t h e  r e c i p r o c a l  o f  t h e  mean w e i g h t  o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s  a s  a 
l i n e a r  f u n c t i o n  o f  t h e  m o n o c u l t u r e  d e n s i t y ;  t h e  l o g - l o g  
e q u a t i o n  d e s c r i b e d  t h e  l o g a r i t h m  o f  t h e  mean w e i g h t  o f  t h e  
f o c a l  s p e c i e s  a s  a l i n e a r  f u n c t i o n  o f  t h e  l o g a r i t h m  o f  t h e  
m o n o c u l t u r e  d e n s i t y .  (*  -  S i g n i f i c a n t ,  P < . 0 5 ,  ** -
S i g n i f i c a n t ,  P < . 0 1 )

S p e c i e s L i n e a r
R e c i p r o c a l

Y i e l d l o g - l o g

** ** **
A m b r o s i a . 3 6 . 7 4 . 47

« * * *
A g r o p y r o n .3 2 .29 . 3 0

** ** **
P l a n t a g o . 3 8 . 5 8 . 7 5

„ , * ** **
T r i f o l i u m . 3 4 , . 45 .42

** ** **
Cheno po dium . 4 6 .6 3 . 8 5



b e c a u s e  o f  t h e s e  u n d e r g r o u n d  c o n n e c t i o n s .  In  t h i s  p o r t i o n  o f  t h e  

a n a l y s i s ,  I  h a v e  e s t i m a t e d  d e n s i t i e s  and p l a n t  b i o m a s s  by  t r e a t i n g  cu lm s  

a s  i n d i v i d u a l  p l a n t s ,  b u t  t h i s  o v e r e s t i m a t e s  t h e  a c t u a l  d e n s i t y  and 

u n d e r e s t i m a t e s  t h e  w e i g h t  o f  i n d i v i d u a l s .  W i t h o u t  kno wing t h e  i n i t i a l  

d e n s i t y ,  I  c o u l d  n o t  d e t e r m i n e  w h e t h e r  t h e  low c o r r e l a t i o n  b e t w e e n  

A g r o p y r o n  d e n s i t y  and w e i g h t  i s  due  to  t h e  p r o b l e m s  i n  e s t i m a t i n g  t h e  

d e n s i t y  o f  t h i s  s p e c i e s  o r  w h e t h e r  i t  i s  e v i d e n c e  t h a t  d e n s i t y - d e p e n d e n t  

p r o c e s s e s  a r e  l e s s  i m p o r t a n t  i n  r e g u l a t i n g  t h i s  s p e c i e s .

P l a n t a g o  d e m o n s t r a t e d  a h i g h l y  s i g n i f i c a n t  e f f e c t  o f  i n c r e a s i n g  

d e n s i t y  t h a t  r e s e m b l e s  a n e g a t i v e  r e c t a n g u l a r  h y p e r b o l a  ( F i g u r e  4 . 1 ) .  

The r e s p o n s e  c u r v e  i s  b e s t  d e s c r i b e d  by a l o g  mean w e i g h t  -  l o g  d e n s i t y  

r e l a t i o n s h i p  ( T a b l e  4 . 1 ) .  F i v e  o f  t h e  p l o t s  d e m o n s t r a t e d  v e r y  h i g h  

d e n s i t i e s  o f  i n d i v i d u a l s  a s  a r e s u l t  o f  s e e d i n g ,  and t h e s e  p l o t s  

c o n t r i b u t e  a g r e a t  d e a l  t o  t h e  n o n - l i n e a r  s h a p e  o f  t h e  c u r v e .  The h i g h  

d e n s i t y  p l o t s  c o n t a i n e d  a h e a v y  c o v e r  o f  s t u n t e d  i n d i v i d u a l s  w h ic h  w e re  

v e r y  t i g h t l y  p acked  t o g e t h e r .  One o f  t h e s e  h i g h  d e n s i t y  p l o t s  c o n t a i n e d  

t h e  o n l y  v e r t e b r a t e  ( o t h e r  t h a n  h u m a n s ! )  o b s e r v e d  on t h e  p l o t s ;  an 

i n d i v i d u a l  Ambystoma t i g r i n u m  w h ich  a p p e a r e d  to  h ave  t a k e n  c o v e r  in  

m o i s t  s o i l  fo und  u n d e r  t h e  h e a v y  g r o w t h .

I n d i v i d u a l s  o f  T r i f o l i u m  w e re  a l s o  s u p p r e s s e d  a t  h i g h  d e n s i t i e s ,  

w i t h  t h e  n o n - l i n e a r  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  mean w e i g h t  and d e n s i t y  b e s t  

d e s c r i b e d  by t h e  r e c i p r o c a l  y i e l d  e q u a t i o n .  I  e x p e c t  t h a t  i f  I  had bee n  

a b l e  t o  i n c r e a s e  t h e  d e n s i t y  o f  T r i f o l i u m  t o  a g r e a t e r  e x t e n t  t h a t  a 

more  c u r v i l i n e a r  r e l a t i o n s h i p  would  h av e  been  f o u n d .  How ever ,  p r o c e s s e s  

o t h e r  t h a n  d e n s i t y  a l s o  a p p e a r e d  t o  r e g u l a t e  t h e  g r o w t h  o f  T r i f o l i u m . 

Even s e v e r a l  o f  t h e  p l o t s  m a i n t a i n e d  a t  a v e r y  low d e n s i t y  d e m o n s t r a t e d  

v e r y  p o o r  g r o w t h  o f  i n d i v i d u a l s  ( F i g u r e  4 . 1 ) .
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The g r o w t h  o f  Cheno po dium  was s t r o n g l y  s u p p r e s s e d  a t  h i g h  

d e n s i t i e s ,  w i t h  t h e  o v e r a l l  p a t t e r n  b e s t  d e s c r i b e d  by a l o g  w e i g h t  -  l o g  

d e n s i t y  r e l a t i o n s h i p .  L i k e  P l a n t a g o , t h e  h i g h l y  n o n - l i n e a r  r e s p o n s e  t o  

i n c r e a s i n g  d e n s i t y  was i n  l a r g e  p a r t  due  t o  t h e  f i v e  p l o t s  w hi ch  were  

s e e d e d  t o  o b t a i n  e x t r e m e  h i g h  d e n s i t i e s .  In  t h i s  c a s e ,  s e e d l i n g  

e s t a b l i s h m e n t  was h i g h e r  t h a n  a n t i c i p a t e d ,  w i t h  no p l o t s  b e i n g  

e s t a b l i s h e d  a t  i n t e r m e d i a t e  d e n s i t i e s  f rom  180 t o  560 i n d i v i d u a l s / m  .

I n  sum,  t h e  s p e c i e s  f o r  w h i c h  s e e d i n g  i n c r e a s e d  t h e  d e n s i t i e s  

e x h i b i t e d  h i g h l y  s i g n i f i c a n t ,  n o n - l i n e a r  r e l a t i o n s h i p s  b e t w e e n  mean 

p l a n t  w e i g h t  and d e n s i t y .  I  do n o t  know i f  s i m i l a r  r e l a t i o n s h i p s  m i g h t  

h a v e  b e e n  fo u n d  f o r  t h e  o t h e r  s p e c i e s  i f  I  had b ee n  a b l e  t o  i n c r e a s e  t h e  

d e n s i t i e s  t o  h i g h  e n o u g h  l e v e l s .  Ho we ver ,  a l l  f i v e  o f  t h e  s p e c i e s  can  

p o t e n t i a l l y  a f f e c t  t h e i r  own g r o w t h :  some e v i d e n c e  o f  d e n s i t y - d e p e n d e n t  

g r o w t h  was n o t e d  f o r  a l l  o f  t h e  s p e c i e s  u s e d .

2.  I n t e r s p e c i f i c  e f f e c t s

I t  i s  v e r y  d i f f i c u l t  t o  q u a n t i f y  i n t e r s p e c i f i c  e f f e c t s  i n d e p e n d e n t  

o f  i n t r a s p e c i f i c  e f f e c t s  a l s o  u s u a l l y  p r e s e n t  i n  t h e  s y s t e m s .  One 

method  i s  t o  u s e  a t a r g e t - n e i g h b o r  e x p e r i m e n t a l  d e s i g n  w h ich  e l i m i n a t e s  

i n t r a s p e c i f i c  e f f e c t s  ( G o l d b e r g  and Wern e r  1 9 8 3 ) .  H ow eve r ,  t a r g e t  

n e i g h b o r  d e s i g n s  r e q u i r e  a l a r g e  number  o f  r e p l i c a t e s  which would  h ave  

b ee n  e x t r e m e l y  d i f f i c u l t  f o r  e x p e r i m e n t s  w h ich  h a v e  many t r e a t m e n t s .  

I n s t e a d  o f  e l i m i n a t i n g  t h e  i n t r a s p e c i f i c  e f f e c t ,  I  h av e  a t t e m p t e d  to  

h o l d  i t  c o n s t a n t  by  m a i n t a i n i n g  t h e  d e n s i t y  o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s  a t  a 

s i n g l e  v a l u e  and t h e n  m e a s u r i n g  t h e  e f f e c t  o f  v a r y i n g  t h e  d e n s i t y  o f  t h e  

a s s o c i a t e  s p e c i e s  ( a d d i t i v e  d e s i g n ,  H a r p e r  1 9 7 7 ) .  T h i s  d e s i g n  was u s ed  

t o  i n v e s t i g a t e  t h e  e f f e c t s  o f  v a r y i n g  t h e  d e n s i t i e s  o f  e a c h  o f  t h e  f o u r
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p o s s i b l e  a s s o c i a t e s  on e a c h  o f  t h e  f i v e  f o c a l  s p e c i e s .

To a c h i e v e  a r a n g e  o f  d e n s i t i e s ,  t h r e e  t r e a t m e n t s  w e re  u s e d  f o r  

e a c h  p a i r  o f  s p e c i e s ,  w i t h  e a c h  t r e a t m e n t  r e p l i c a t e d  f i v e  t i m e s  i n  p l o t s  

a r r a n g e d  i n  a  random b l o c k  d e s i g n  ( s e e  T a b l e  2 . 2 ) .  The t r e a t m e n t s  

c o n s i s t e d  o f  b o t h  s p e c i e s  a t  t h e i r  n a t u r a l ,  u n m a n i p u l a t e d  d e n s i t i e s ,  t h e  

f i r s t  s p e c i e s  a t  t h e  n a t u r a l  d e n s i t y  and t h e  s e c o n d  s p e c i e s  a t  

h a l f - n a t u r a l  d e n s i t y ,  and t h e  f i r s t  s p e c i e s  a t  h a l f - n a t u r a l  d e n s i t y  and 

t h e  s e c o n d  s p e c i e s  a t  t h e  f u l l  n a t u r a l  d e n s i t y .  H a l f - d e n s i t i e s  w e re  

o b t a i n e d  by r a n d o m l y  r e m o v i n g  h a l f  o f  t h e  i n d i v i d u a l s  on  e a c h  p l o t ,  

u s i n g  a c o i n  t o s s  t o  d e t e r m i n e  t h e  f a t e  o f  e a c h  i n d i v i d u a l .  B e c a u s e  

i n d i v i d u a l  p l o t s  h a v e  a  v a r i a b l e  number  o f  i n d i v i d u a l s  t o  b e g i n  w i t h ,  

t h i s  m e th o d  r e s u l t s  i n  a r a n g e  o f  d e n s i t i e s  f o r  e a c h  s p e c i e s  i n  t h e  

p l o t s ,  f r om  l e s s  t h a n  h a l f - n a t u r a l  a v e r a g e  d e n s i t y  t o  o v e r  f u l l  n a t u r a l  

a v e r a g e  d e n s i t y .  A l l  o t h e r  s p e c i e s  w e re  r emov ed f r om  t h e s e  p l o t s  by 

h a n d - w e e d i n g  and a p p l i c a t i o n  o f  a  c o n t a c t  h e r b i c i d e .  A l l  p l a n t s  i n  e a c h  

p l o t  w e re  h a r v e s t e d  a t  t h e  end o f  S e p t e m b e r ,  o v e n  d r i e d ,  and w e i g h e d ,  a s  

d e s c r i b e d  i n  C h a p t e r  2.

To h o l d  t h e  i n t r a s p e c i f i c  e f f e c t s  c o n s t a n t  f o r  e a c h  f o c a l - a s s o c i a t e  

c o m b i n a t i o n ,  o n l y  t h e  t e n  p l o t s  w h i c h  c o n t a i n e d  f o c a l  s p e c i e s  d e n s i t i e s  

c l o s e s t  t o  t h e  n a t u r a l  d e n s i t y  f o u n d  i n  c o n t r o l  p l o t s  w e r e  u s e d  ( n a t u r a l  

d e n s i t i e s  o f  s p e c i e s  a r e  g i v e n  i n  T a b l e  2 . 1 ) .  T h e s e  p l o t s  we re  u s e d  t o  

d e t e r m i n e  t h e  e f f e c t  o f  a s s o c i a t e  s p e c i e s  y i e l d  ( d r y  w e i g h t  b i o m a s s / m  ) 

on t h e  mean s u c c e s s  o f  i n d i v i d u a l s  o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s .  T h i s  d e s i g n  

c o n t r o l s  r a t h e r  t h a n  e l i m i n a t e s  v a r i a n c e  i n  t h e  i n t r a s p e c i f i c  e f f e c t s ;  

t h e  v a r i a n c e  i n  i n t r a s p e c i f i c  e f f e c t s  i s  i n c l u d e d  i n  t h e  e r r o r  v a r i a n c e  

o f  t h e  r e g r e s s i o n s .

As was d e m o n s t r a t e d  i n  C h a p t e r  3 ,  t h e r e  w e r e  d i f f e r e n c e s  i n  b o t h
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t h e  r e s p o n s e s  o f  d i f f e r e n t  s p e c i e s  t o  t h e  p r e s e n c e  o f  a s i n g l e  a s s o c i a t e  

s p e c i e s  and i n  t h e  e f f e c t s  o f  d i f f e r e n t  a s s o c i a t e  s p e c i e s  on a g i v e n  

f o c a l  s p e c i e s  ( F i g u r e  4 . 2 ,  T a b l e  4 . 2 ) .  As w i t h  t h e  i n t r a s p e c i f i c  

e f f e c t s ,  i n c r e a s i n g  t h e  a b u n d a n c e  o f  c o m p e t i t o r s  a p p e a r s  t o  have a 

n e g a t i v e  e f f e c t  on t h e  w e i g h t  o f  f o c a l  i n d i v i d u a l s ,  b u t  t h e  e f f e c t  was 

s t a t i s t i c a l l y  s i g n i f i c a n t  i n  o n l y  f o u r  o f  t h e  t w e n t y  p o s s i b l e  

c o m b i n a t i o n s  ( T a b l e  4 . 2 ) .

The g r o w t h  o f  i n d i v i d u a l s  o f  A m b ro s i a  was  n o t  s i g n i f i c a n t l y  

a f f e c t e d  by t h e  y i e l d  o f  any o f  t h e  a s s o c i a t e  s p e c i e s .  T h i s  a g r e e s  w i t h  

t h e  p r e v i o u s  s t u d y  ( C h a p t e r  3 )  w h ic h  had d e m o n s t r a t e d  t h a t ,  a t  a g i v e n  

d e n s i t y ,  A m b r o s i a  was n o t  a f f e c t e d  by t h e  p r e s e n c e  o f  any o f  t h e  o t h e r  

s p e c i e s .  The p r e s e n c e  o f  A m b r o s i a  d o e s  a p p e a r  t o  s u p p r e s s  t h e  g r o w t h  o f  

t h e  f o c a l  s p e c i e s  a s  much o r  more  t h a n  any  o t h e r  a s s o c i a t e  s p e c i e s .  

H owever ,  t h e  s u p p r e s s i o n  i s  a t h r e s h o l d  o r  a s y m p t o t i c  e f f e c t  i n  t h a t ,

o v e r  t h e  r a n g e  o f  y i e l d s  i n v e s t i g a t e d ,  any i n c r e a s e  i n  y i e l d  d o e s  n o t

p r o d u c e  an i n c r e a s e  in  t h e  a l r e a d y  l a r g e  e f f e c t .  A g r o p y r o n  i s  t h e  o n l y  

s p e c i e s  t h a t  a p p e a r s  t o  be u n a f f e c t e d  by any y i e l d  o f  A m b r o s i a , w h ich  

a l s o  a g r e e s  w i t h  t h e  a n a l y s i s  i n  C h a p t e r  3.

A g r o p y r o n  was a l s o  n o t  s i g n i f i c a n t l y  a f f e c t e d  by c h a n g e s  in  t h e  

y i e l d  o f  an y  a s s o c i a t e  s p e c i e s .  H ow ever ,  i n c r e a s e s  i n  t h e  y i e l d  o f

A g r o p y r o n  d i d  s i g n i f i c a n t l y  d e c r e a s e  t h e  g r o w t h  o f  P l a n t a g o , T r i f o l i u m , 

and C h en o p o d iu m . T h i s  a l s o  i s  i n  a g r e e m e n t  w i t h  t h e  - h i e r a r c h y  o f  

c o m p e t i t i v e  a b i l i t y  p r e v i o u s l y  d i s c u s s e d .

The g r o w t h  o f  P l a n t a g o  r e s p o n d e d  o n l y  t o  c h a n g e s  i n  t h e  y i e l d  o f

A g r o p y r o n . As d i s c u s s e d  a b o v e ,  A m b r o s i a  a p p e a r s  t o  h a v e  a l a r g e  e f f e c t  

on t h e  g r o w t h  o f  P l a n t a g o , b u t  t h e  m a g n i t u d e  o f  t h i s  e f f e c t  d o e s  n o t  

ch a n g e  s i g n i f i c a n t l y  o v e r  t h e  r a n g e  o f  y i e l d s  o f  A m b r o s i a  u s ed  in  t h i s
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F i g u r e  4 . 2 .  The i n t e r s p e c i f i c  e f f e c t s  o f  t h e  y i e l d  ( d r y  w e i g h t  
b i o m a s s / m ^ )  o f  v a r i o u s  a s s o c i a t e  s p e c i e s  on t h e  g r o w t h  o f  
i n d i v i d u a l s  o f  f i v e  f o c a l  s p e c i e s  i n  Y e a r  2 .  E ach  a s s o c i a t e
s p e c i e s  was grown i n  t w o - s p e c i e s  m i x t u r e s  w i t h  t h e  f o c a l  s p e c i e s  
and t h e  d a t a  o r g a n i z e d  on a s i n g l e  a x i s .  Eac h  l e t t e r  i n d i c a t e s  
t h e  y i e l d  o f  a  s p e c i f i c  a s s o c i a t e  s p e c i e s :  A= A m b r o s i a ,
G= A g r o p y r o n , P= P l a n t a g o , T= T r i f o l i u m , C= C henopod ium .
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T a b l e  4 . 2 .  L i n e a r  c o r r e l a t i o n s  b e t w e e n  mean w e i g h t  o f  f o c a l  
s p e c i e s  and t h e  y i e l d  o f  d i f f e r e n t  a s s o c i a t e  s p e c i e s  i n  t w o - s p e c i e s  
m i x t u r e s .  N=10 f o r  a l l  s p e c i e s  p a i r s .  (*  -  S i g n i f i c a n t ,  P<. 0 5 ;  
** -  S i g n i f i c a n t ,  P< . 0 1 ;  a d a s h  i n d i c a t e s  t h a t  t h e  c o r r e l a t i o n  was 
n o t  d e t e r m i n e d  f o r  t h a t  s i t u a t i o n ) .
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S p e c i e s A m b ro s i a
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a t e  S p e c i e s  
P l a n t a g o  T r i f o l i u m  Chenopo dium

A m b r o s i a - - . 3 5 - . 5 7  . 0 4 . 3 2
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P l a n t a g o - .  15 - . 6 5 * . 4 9 . 0 6

T r i f o l i u m - . 4 3 - .  65* .0 0 .0 1

C h en o p o d iu m .2 2 - . 6 0 * - . 7 7 * *  - . 1 4 -
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study. Increasing yields of Plantago did significantly reduce the 

growth of C h e n opodium, but had no effect on the other three species. 

This is not in complete agreement with the hierarchy of competitive 

ability. In the previous experiments, the presence of Plantago also 

significantly affected the growth of T r ifolium, yet no evidence of that 

effect was demonstrated here.

Both Trifolium and Chenopodium had no significant effect on the 

growth of any focal species, at least at the yields obtained for these 

two species as associates. The general competitive ability determined 

for these two species is precisely that found previously: both species 

have little effect on any focal species and are often strongly

suppressed by the presence of associates.

The r e s u l t s  p r e s e n t e d  i n  T a b l e  4 . 2  and  F i g u r e  4 . 2  doc um en t  t h r e e

v e r y  i n t e r e s t i n g  p a t t e r n s  i n  t h e  d a t a .  F i r s t ,  s p e c i e s  w h ic h  a p p e a r e d  to  

h av e  a low c o m p e t i t i v e  e f f e c t  d i d  so  b e c a u s e  t h e y  h a v e  an e x t r e m e

r e s p o n s e  t o  c o m p e t i t i o n .  T h a t  i s ,  T r i f o l i u m  and Chenopod ium  were  h i g h l y  

s u p p r e s s e d  when grown w i t h  an y  o f  t h e  o t h e r  s p e c i e s  and t h i s  p o o r  g r o w t h  

seems t o  be why t h e s e  two s p e c i e s  h ad  v e r y  l i t t l e  c o m p e t i t i v e  e f f e c t  on 

an y  o f  t h e  o t h e r  s p e c i e s .  On t h e  o t h e r  h a n d ,  A g r o p y r o n  g rew  r e l a t i v e l y  

u n im peded  by t h e  p r e s e n c e  o f  o t h e r  s p e c i e s  and t h i s  may be t h e  r e a s o n  

why A g r o p y r o n  had a l a r g e  c o m p e t i t i v e  e f f e c t  on many o f  t h e  o t h e r  

s p e c i e s .  How ever ,  t h e r e  i s  a some c i r c u l a r i t y  t o  t h i s  a r g u m e n t  t h a t  

d e m o n s t r a t e s  t h e  i n t e r d e p e n d e n c e  o f  i n t e r a c t i o n s  i n  t h i s  com m uni ty .  

Does t h e  c o m p e t i t i v e  r e s p o n s e  o f  a s p e c i e s  d e t e r m i n e  i t s  c o m p e t i t i v e

e f f e c t  ( a s  a r g u e d  a b o v e ) ,  o r  d o e s  e f f e c t  d e t e r m i n e  r e s p o n s e ?  In  f a c t ,  

b o t h  p o r t i o n s  o f  c o m p e t i t i v e  a b i l i t y  i n  p a r t  d e t e r m i n e  one a n o t h e r  and 

so c a n n o t  be  c o m p l e t e l y  s e p a r a t e d .



S e c o n d ,  t h e r e  see ms  t o  be  a  g e n e r a l  p e r - a m o u n t  e q u i v a l e n c e  o f  

c o m p e t i t i v e  e f f e c t s  among t h e  f i v e  s p e c i e s .  The i m p o r t a n t  f a c t o r  in  

d e t e r m i n i n g  t h e  c o m p e t i t i v e  e f f e c t  o f  a s p e c i e s  a p p e a r s  t o  be t h e  y i e l d  

( d r y  w e i g h t  b i o m a s s / m 2 ) o f  t h a t  s p e c i e s  r a t h e r  t h a n  i t s  i d e n t i t y .  I n  

f a c t ,  t h e r e  i s  no e v i d e n c e  t h a t  t h e  p e r - a m o u n t  c o m p e t i t i v e  e f f e c t s  o f  

t h e  s p e c i e s  a r e  d i f f e r e n t  a t  any p a r t i c u l a r  y i e l d .  A t e s t  o f  t h i s  

h y p o t h e s i s  w o u ld  be t o  com pare  t h e  c o m p e t i t i v e  e f f e c t  o f  two a s s o c i a t e  

s p e c i e s  on t h e  same f o c a l  s p e c i e s  o v e r  t h e  same r a n g e  o f  a s s o c i a t e  

y i e l d .  U n f o r t u n a t e l y ,  t h e  y i e l d  o f  a s s o c i a t e  s p e c i e s  g e n e r a l l y  d i d  n o t  

o v e r l a p  t o  a s u f f i c i e n t  d e g r e e  t o  a l l o w  a s t a t i s t i c a l  a n a l y s i s  o f  t h e  

c o m p e t i t i v e  a b i l i t i e s  o f  t h e  s p e c i e s .  T h u s ,  f o r  e x a m p l e ,  I c a n n o t  

s t a t i s t i c a l l y  co m par e  t h e  e f f e c t  o f  C h enopod ium  and A m b r o s i a  on P l a n t a g o  

b e c a u s e  t h e s e  two a s s o c i a t e  s p e c i e s  d i d  n o t  o c c u r  a t  t h e  same y i e l d .  

Ho we ver ,  two l i n e s  o f  e v i d e n c e  do s u p p o r t  t h e  h y p o t h e s i s  o f  e q u i v a l e n c e  

o f  c o m p e t i t i v e  e f f e c t s .  F i r s t ,  t h e  r e l a t i o n s h i p  o f  a s s o c i a t e  y i e l d ,  

r e g a r d l e s s  o f  i d e n t i t y ,  and f o c a l  s p e c i e s  g r o w t h  i s  s i g n i f i c a n t  f o r  

A g r o p y r o n , P l a n t a g o , T r i f o l i u m , and C h en o p o d iu m . S e c o n d , i n  t h e  one 

i n s t a n c e  w h e re  a s i g n i f i c a n t  o v e r l a p  in  t h e  y i e l d  o f  two a s s o c i a t e  

s p e c i e s  was  f o u n d ,  no s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  i n  p e r - a m o u n t  c o m p e t i t i v e  

e f f e c t s  c o u l d  be fo u n d  ( a n a l y s i s  o f  c o v a r i a n c e  o f  A g r o p y r o n  and P l a n t a g o  

y i e l d  on C heno pod ium  g r o w t h ;  F = 1 . 2 6 6 8 ,  P > . 2 8 ) .  T a b l e  4 . 3  g i v e s  t h e

amount  o f  v a r i a n c e  i n  g r o w t h  o f  i n d i v i d u a l s  o f  f o c a l  s p e c i e s  e x p l a i n e d  

s o l e l y  by t h e  t o t a l  y i e l d  o f  a l l  a s s o c i a t e s .  T h i s  s u g g e s t s  t h a t  y i e l d  

i s  a f a c t o r  i n  d e t e r m i n i n g  c o m p e t i t i v e  e f f e c t ,  t h o u g h  i t  d o e s  n o t  

p r o v i d e  c o n c l u s i v e  e v i d e n c e  f o r  p e r - a m o u n t  e q u i v a l e n c e  o f  s p e c i e s .

The third pattern exhibited by the data is the shape of the 

response curve of the growth of focal individuals as a function of the
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O
T a b l e  4 . 3 .  The v a r i a n c e  e x p l a i n e d  (R ) by t h r e e  d i f f e r e n t
e q u a t i o n s  d e s c r i b i n g  t h e  mean g r o w t h  o f  i n d i v i d u a l s  o f
f o c a l  s p e c i e s  a t  a s i n g l e  d e n s i t y  a s  a f u n c t i o n  o f  
a s s o c i a t e  s p e c i e s  y i e l d .  The l i n e a r  e q u a t i o n  d e s c r i b e s  t h e  
mean w e i g h t  o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s  a s  a l i n e a r  f u n c t i o n  o f
t h e  a s s o c i a t e  s p e c i e s  y i e l d ;  t h e  r e c i p r o c a l  y i e l d  e q u a t i o n  
d e s c r i b e s  t h e  r e c i p r o c a l  o f  t h e  mean w e i g h t  o f  t h e  f o c a l  
s p e c i e s  a s  a l i n e a r  f u n c t i o n  o f  t h e  a s s o c i a t e  s p e c i e s  
y i e l d ;  t h e  l o g - l o g  e q u a t i o n  d e s c r i b e d  t h e  l o g a r i t h m  o f  t h e  
mean w e i g h t  o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s  a s  a l i n e a r  f u n c t i o n  o f
t h e  l o g a r i t h m  o f  t h e  a s s o c i a t e  s p e c i e s  y i e l d .  N=40 i n  e a c h  
c a s e .  (*  -  S i g n i f i c a n t ,  P < . 0 5 ;  ** -  S i g n i f i c a n t ,  P < .0 1 )

R e c i p r o c a l
e c i e s L i n e a r Y i e l d l o g - l o g

A m b r o s i a . 0 6 . 0 6 .0 2

A g r o p y r o n . 10 . 0 8 . 0 8

kk ** **
P l a n t a g o . 2 9 . 5 0 . 4 0

** * **
T r i f o l i u m . 2 3 .1 1 . 2 6

** ** **
C henop od ium . 3 4 . 18 . 5 5
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y i e l d  o f  t h e  a s s o c i a t e  s p e c i e s .  A m b r o s i a  and A g ro p y r o n  a s  f o c a l  s p e c i e s  

a r e  n o t  s t r o n g l y  a f f e c t e d  by  c h a n g e s  i n  t h e  y i e l d  o f  a s s o c i a t e s .  T h i s  

i s  s i m i l a r  t o  t h e  p a t t e r n s  o b s e r v e d  b e t w e e n  g r o w t h  and d e n s i t y  i n  

m o n o c u l t u r e s .  The r e l a t i o n s h i p  o f  a s s o c i a t e  y i e l d ,  r e g a r d l e s s  o f  

i d e n t i t y ,  and f o c a l  s p e c i e s  g r o w t h  f o r  t h e  s p e c i e s  h a v i n g  a l o w e r  

c o m p e t i t i v e  a b i l i t y  ( P l a n t a g o , T r i f o l i u m , and C h en o p o d iu m ) s t r o n g l y  

r e s e m b l e d  a n e g a t i v e  h y p e r b o l i c  f u n c t i o n ,  d e m o n s t r a t i n g  an a s y m p t o t i c  

e f f e c t  o f  a s s o c i a t e  y i e l d  on f o c a l  s p e c i e s  g r o w t h .

3. T o t a l  C o m p e t i t i v e  E f f e c t

I t  i s  e v i d e n t  t h a t  s e v e r a l  d i f f e r e n t  t y p e s  o f  i n t e r a c t i o n s  may 

o c c u r  i n  two s p e c i e s  m i x t u r e s .  The m o n o c u l t u r e  e x p e r i m e n t s  i n d i c a t e  

t h a t  t h e r e  i s  a t  l e a s t  t h e  p o t e n t i a l  f o r  a l l  f i v e  s p e c i e s  t o  l i m i t  t h e i r  

own g r o w t h  ( i n t r a s p e c i f i c  e f f e c t s ) .  The a n a l y s i s  o f  t w o - s p e c i e s  

m i x t u r e s  b o t h  i n  t h e  ab o v e  s e c t i o n  and i n  C h a p t e r  3 d e m o n s t r a t e s  t h a t  

t h e r e  a r e  s i g n i f i c a n t  i n t e r s p e c i f i c  e f f e c t s  l i m i t i n g  some o f  t h e  

s p e c i e s .  I f  b o t h  o f  t h e s e  t y p e s  o f  i n t e r a c t i o n s  s i m u l t a n e o u s l y  l i m i t  a 

f o c a l  s p e c i e s  i n  a t w o - s p e c i e s  m i x t u r e ,  t h e n  i t  i s  a l s o  p o s s i b l e  t h a t  

co m plex  i n t r a s p e c i f i c  e f f e c t s  a r e  o c c u r r i n g ,  w i t h  t h e  s i m p l e  

i n t e r s p e c i f i c  e f f e c t  c h a n g i n g  t h e  m a g n i t u d e  o f  t h e  i n t r a s p e c i f i c  e f f e c t .  

T h i s  s e c t i o n  i s  an a t t e m p t  t o  u n d e r s t a n d  t h e  r e l a t i v e  i m p o r t a n c e  o f  

s i m p l e  i n t r a s p e c i f i c ,  s i m p l e  i n t e r s p e c i f i c ,  and com pl ex  i n t r a s p e c i f i c  

e f f e c t s  i n  e a c h  o f  t h e  t w o - s p e c i e s  m i x t u r e s .

The d i f f i c u l t y  i n  u n d e r s t a n d i n g  e v e n  s i m p l e  t w o - s p e c i e s  s y s t e m s  i s  

i n  i n t e r p r e t i n g  t h e  n e t  r e s u l t s  o f  t h e  s e v e r a l  s i m u l t a n e o u s  c a u s e - e f f e c t  

p a t h w a y s  w h i c h  l i m i t  t h e  g r o w t h  o f  i n d i v i d u a l s .  The a p p r o a c h  I  h a v e  

t a k e n  h e r e  i s  t o  d e t e r m i n e  t h e  mean s u c c e s s  o f  i n d i v i d u a l s  o f  t h e  f o c a l
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s p e c i e s  a t  v a r i o u s  c o m b i n a t i o n s  o f  a b u n d a n c e  o f  b o t h  t h e  f o c a l  and 

a s s o c i a t e  s p e c i e s .  T h e s e  r e s u l t s  w i l l  t h e n  be  a p p l i e d  t o  s e v e r a l  s i m p l e  

a  p r i o r i  m o d e l s  o f  s p e c i e s  i n t e r a c t i o n s .  I f  a mod el  p r o v i d e s  an

a d e q u a t e  d e s c r i p t i o n  o f  t h e  d a t a ,  i t  w i l l  be a s su m e d  t h a t  t h e  model  in 

some way r e f l e c t s  t h e  f u n c t i o n a l  n a t u r e  o f  t h e  s p e c i e s  i n t e r a c t i o n s .

T h i s  same a p p r o a c h  h a s  b e e n  u s e d  i n  s e v e r a l  s t u d i e s  u s i n g  l a b o r a t o r y  

p o p u l a t i o n s  o f  D r o s o p h i l a  ( e . g .  A y a la  1971, A y a la  e t  a l .  1 9 73) .

F o u r  d i f f e r e n t  m o d e l s  w e r e  u s e d ,  e i t h e r  b e c a u s e  t h e y  h av e  been 

p r e v i o u s l y  u s e d  in  p l a n t  s t u d i e s ,  o r  b e c a u s e  t h e y  w e re  an  e x t e n s i o n  o f  a 

a n o t h e r  m o d e l .  An i n f i n i t e  number  o f  o t h e r  m o d e l s  c o u l d  h av e  been  u s e d ;  

I  h a v e  r e s t r i c t e d  t h e  a n a l y s i s  t o  o n l y  t h e s e  f o u r  i n  an a t t e m p t  t o  make

a s  few a s s u m p t i o n s  a s  p o s s i b l e  a b o u t  t h e  form o f  any i n t e r a c t i o n .  Most

o f  t h e  t e r m s  h av e  r e a s o n a b l e  b i o l o g i c a l  i n t e r p r e t a t i o n s ,  a l t h o u g h  t h e y  

do n o t  d e s c r i b e  d e t a i l s  o f  an y  p a r t i c u l a r  m ech a n i sm  o f  i n t e r a c t i o n .

The f i r s t  model  i s  t h e  s i m p l e s t  p o s s i b l e  t w o - s p e c i e s  m o d e l ,  w h ic h  

d e s c r i b e s  t h e  g r o w t h  o f  i n d i v i d u a l s  o f  a f o c a l  s p e c i e s  a s  a l i n e a r  

f u n c t i o n  o f  t h e  d e n s i t y  o f  b o t h  t h e  f o c a l  and a s s o c i a t e  s p e c i e s :

w t 1 = A + B j Nj + B2N2 CD

w here  A r e p r e s e n t s  t h e  g r o w t h  o f  an  i s o l a t e d  i n d i v i d u a l  o f  s p e c i e s  1 and 

Bj and B2 r e p r e s e n t  t h e  c o n s t a n t  p e r - a m o u n t  e f f e c t s  o f  i n d i v i d u a l s  o f  

s p e c i e s  1 and 2 ,  r e s p e c t i v e l y .

The s e c o n d  mode l  i s  t h e  t w o - s p e c i e s  r e c i p r o c a l  y i e l d  model  p r o p o s e d  

by W a t k i n s o n  (1 9 8 1 )  and S p i t t e r s  ( 1 9 8 3 a ) .  T h i s  m ode l  i s  v e r y  s i m i l a r  to  

mode l  1 and d e s c r i b e s  t h e  r e c i p r o c a l  o f  t h e  mean g r o w t h  o f  i n d i v i d u a l s  

a s  a l i n e a r  f u n c t i o n  o f  t h e  d e n s i t y  o f  b o t h  t h e  f o c a l  and a s s o c i a t e
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s p e c i e s :

l / w t 1 =  a  +  B j N j  +  B 2 N 2 ( 2 )

T h i s  m od el  h a s  b e e n  s u c c e s s f u l l y  u s ed  t o  d e s c r i b e  i n t e r a c t i o n s  b e t w e e n  

c o r n  and p e a n u t s  ( S p i t t e r s  1 9 8 3 a ,  1 9 8 3 b ) .  The mode l  d o e s  i n c o r p o r a t e  an 

i m p l i c i t  co m p lex  e f f e c t  ( i n t r a s p e c i f i c  h i g h e r - o r d e r  o r  i n d i r e c t  e f f e c t )  

i n  t h a t  t h e  p e r - a m o u n t  e f f e c t  o f  s p e c i e s  2 on wt c a n n o t  be d e t e r m i n e d  

w i t h o u t  k n o w l e d g e  o f  Nj* H ow e ver ,  t h i s  com plex t e r m  was n o t  n o t e d  o r  

d i s c u s s e d  by an y  o f  t h e  p r e v i o u s  s t u d i e s .

2
The t h i r d  m od el  u s e s  y i e l d  ( d r y  w e i g h t  b i o m a s s / m  ) o f  t h e  a s s o c i a t e  

s p e c i e s  a s  t h e  i n d e p e n d e n t  v a r i a b l e  r a t h e r  t h a n  d e n s i t y .  The s i n g l e  

s p e c i e s  r e c i p r o c a l  l aw  s t a t e s  t h a t  t h e  g r o w t h  o f  a f o c a l  s p e c i e s  i s  a 

l i n e a r  f u n c t i o n  o f  t h e  y i e l d  o f  t h e  s p e c i e s .  T h i s  y i e l d  model  c o u l d  be 

e x t e n d e d  t o  a t w o - s p e c i e s  e q u a t i o n  w h ich  would  p r e d i c t  wt^  a s  a l i n e a r  

f u n c t i o n  o f  t h e  y i e l d s  o f  s p e c i e s  1 ( B ^ )  and s p e c i e s  2 ( B ^ ) .  

Ho wever ,  t h i s  would  b e  m a t h e m a t i c a l l y  i n t r a c t a b l e  a s  t h e  y i e l d  o f  

s p e c i e s  1, i s a f u n c t i o n  o f  i t s  mean g r o w t h ,  w t ^ .  I n s t e a d ,  I  h a v e

c o n s t r u c t e d  an e q u a t i o n  t h a t  c o m b i n e s  m o d e l s  1 and 2:

T h i s  model  d o e s  n o t  i n c l u d e  a t e r m  d e s c r i b i n g  any  com plex  i n t r a s p e c i f i c  

i n t e r a c t  i o n .

The f o u r t h  model  i s  i d e n t i c a l  t o  model  3 w i t h  t h e  a d d i t i o n  o f  an 

e x p l i c i t  c r o s s - p r o d u c t  t e rm  w h i c h  d e s c r i b e s  a com plex  i n t r a s p e c i f i c  

e f f e c t  o f  t h e  y i e l d  o f  t h e  s e c o n d  s p e c i e s  (Y? ) 0n t h e  p e r f o r m a n c e  o f  t h e

w t } = A + B j Nj + B2Y9 ( 3 )
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f o c a l  s p e c i e s  ( w t ^ ) :

w t j  = A + BjNj^ + B2Y2 + C3N1Y2 ( 4 )

w h e re  r e p r e s e n t s  a  c o n s t a n t  com plex  e f f e c t .  N e i t h e r  m o d e l  3 o r  4

h a v e  p r e v i o u s l y  b e e n  u s e d .

The d a t a  u s e d  ab o v e  t o  e v a l u a t e  i n t e r s p e c i f i c  e f f e c t s  w e re  a l s o

u s e d  i n  t h i s  s e c t i o n  t o  e v a l u a t e  e a c h  o f  t h e  m o d e l s  o f  t o t a l  e f f e c t s .  

Mean b i o m a s s  o f  i n d i v i d u a l s  and t h e  d e n s i t i e s  and t o t a l  y i e l d s  o f  e a c h  

s p e c i e s  w e r e  d e t e r m i n e d  i n  e a c h  o f  t h e  f i f t e e n  p l o t s  t h a t  c o n t a i n e d  a 

u n i q u e  c o m b i n a t i o n  o f  two s p e c i e s .  M ode l s  1, 3 ,  and 4 w e r e  a n a l y z e d  

u s i n g  m u l t i p l e  l i n e a r  r e g r e s s i o n  a n a l y s i s ,  w h i l e  m o d e l  2 was a n a l y z e d  

u s i n g  n o n - l i n e a r  r e g r e s s i o n  (BMDP B i o m e d i c a l  C o m p u te r  P ro g ra m  -  PAR).  

P a r t i a l  r e g r e s s i o n  c o e f f i c i e n t s  w e re  d e t e r m i n e d  f o r  m ode l  2 by

t r a n s f o r m i n g  t h e  e q u a t i o n  i n t o  a  l i n e a r  model  i n  t h e  fo rm :

w t j  = 1 /A -  ( B j / A J Y j  + (B 2 /A ) N 2w t j

The am oun t  o f  v a r i a n c e  e x p l a i n e d  by t h e  f o u r  m o d e l s  f o r  e a c h

2
p o s s i b l e  s p e c i e s  p a i r  i s  g i v e n  i n  T a b l e  4 . 4 .  R v a l u e s  c l o s e  t o  u n i t y  

s u g g e s t  t h a t  t h e  m ode l  p r o v i d e s  a v e r y  good d e s c r i p t i o n  o f  t h e  s p e c i e s  

d y n a m i c s .  At l e a s t  o n e  o f  t h e  m o d e l s  s i g n i f i c a n t l y  d e s c r i b e d  t h e  

i n t e r a c t i o n  i n  e l e v e n  o f  t h e  t w e n t y  p o s s i b l e  c a s e s .  I n  g e n e r a l ,  i f  a n y  

on e  o f  t h e  m o d e l s  p r o v i d e d  a  s i g n i f i c a n t  f i t  t o  t h e  d a t a ,  a l l  o f  t h e  

m o d e l s  w e r e  s i g n i f i c a n t .

The r e l a t i v e  i m p o r t a n c e  o f  e a c h  i n d i v i d u a l  t e r m  in  t h e  e q u a t i o n s  

( i n t r a s p e c i f i c / i n t e r s p e c i f i c / c o m p l e x  i n t r a s p e c i f i c )  c a n  be  d e t e r m i n e d
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T a b l e  4 . 4 .  C o e f f i c i e n t s  o f  d e t e r m i n a t i o n  ( v a r i a n c e  e x p l a i n e d )  f o r  
f o u r  d i f f e r e n t  m o d e l s  o f  t w o - s p e c i e s  m i x t u r e s .  ( *  -  S i g n i f i c a n t ,  
P < .0 5 ;  ** -  P C . 01 ;  *** -  P C . 0 0 1 ) .

Model
F o c a l  s p . A s s o c i a t e  s p . 1 2 3 4

A m b ro s i a A g r o p y r o n . 5 8 * ***
** *

*4 6 ** .51
A m b r o s i a P l a n t a g o * 39 *** *72*** *5 8 *** . 6 4
A m b ro s i a T r i f o l i u m • 68 ** 87** • 57** . 5 8
A m b r o s i a Chenop odium . 5 8 . 6 2 . 5 7 .61

A g r o p y r o n A m b r o s i a . 0 5 . 0 5 . 0 2 . 0 3
A g r o p y r o n P l a n t a g o . 0 2 . 0 0 .0 1 . 0 9
A g r o p y r o n T r i f o l i u m . 0 9 . 1 6 . 1 1 . 18
A g r o p y r o n Chenopo dium . 2 8 . 3 0 . 0 8 . 10

P l a n t a g o A m b r o s i a • 25 ** • 0 8 ** . 14
P l a n t a g o A g r o p y r o n • 5 9 * . 6 9 . 5 2 . 5 8
P l a n t a g o T r i f o l i u m . 3 8 . 3 6 *28* . 2 8
P l a n t a g o Chenop od ium . 2 4 . 0 7 . 4 2 . 4 2

T r i f o l i u m A m b r o s i a *3 9 **** • 23** • ° 3 ** . 0 7
T r i f o l i u m A g r o p y r o n • 65*k , 4 2 *** . 5 8 . 63
T r i f o l i u m P l a n t a g o . 3 8 . 7 5 . 2 5 . 3 0
T r i f o l i u m Chenop od ium . 0 1 . 0 4 . 1 1 .11

Chenop od ium A m b r o s i a . 3 4 . 3 9 . 2 3 . 2 3
C henop od ium A g r o p y r o n . 2 9 . .  ** *2 ^*** • 32 . . . . 3 2
Chenopod ium P l a n t a g o . 6 3 .61 . 6 8 .7 7
Chenop od ium T r i f o l i u m . 2 7 . 1 7 . 2 3 . 3 6
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u s i n g  p a r t i a l  c o r r e l a t i o n  c o e f f i c i e n t s  ( T a b l e  4 . 5 ) .  C o e f f i c i e n t s  n e a r  

z e r o  s u g g e s t  t h a t  a t e r m  c o n t r i b u t e s  l i t t l e  t o  t h e  o v e r a l l  s u c c e s s  o f  

t h e  m o d e l ,  w h i l e  v a l u e s  n e a r  1 o r  -1  s u g g e s t  t h a t ,  b e c a u s e  a l a r g e  

p o r t i o n  o f  t h e  t o t a l  v a r i a n c e  i s  e x p l a i n e d ,  t h i s  t e r m  h a s  some 

b i o l o g i c a l  s i g n i f i c a n c e .

None o f  t h e  m o d e l s  a p p e a r s  t o  be g e n e r a l l y  b e t t e r  t h a n  any o t h e r  

( T a b l e  4 . 4 ) .  In  p a r t i c u l a r ,  m o d e l s  2 and 4 ,  w h i c h  i n c l u d e  complex 

i n t r a s p e c i f i c  e f f e c t s ,  do  n o t  a p p e a r  to  be  g e n e r a l l y  b e t t e r  t h a n  1 and 

3 ,  w h i c h  o n l y  i n c l u d e  s i m p l e  i n t e r a c t i o n s .  H ow e ver ,  d i f f e r e n t  m o d e l s  

a p p e a r  t o  a p p l y  somewhat  b e t t e r  f o r  s p e c i f i c  s p e c i e s  p a i r s .  For  

e x a m p l e ,  o n l y  m o d e l  2 a c c o u n t e d  f o r  a h i g h  amount  o f  t h e  v a r i a n c e  in  t h e  

e f f e c t s  o f  P l a n t a g o  and T r i f o l i u m  on T r i f o l i u m .

A l l  o f  t h e  e q u a t i o n s  we re  s i g n i f i c a n t  t h a t  d e s c r i b e d  t h e  g r o w t h  o f  

A m b ro s i a  a s  a f u n c t i o n  o f  i t s  own a b u n d a n c e  and t h e  a b u n d a n c e  o f  a 

c o m p e t i t o r .  The p a r t i a l  c o r r e l a t i o n  c o e f f i c i e n t s  ( T a b l e  4 . 5 )  i n d i c a t e  

t h a t  t h e  p r i m a r y  r e a s o n  f o r  t h i s  r e s u l t  i s  t h a t  A m b r o s i a  g e n e r a l l y  had a 

s t r o n g  i n t r a s p e c i f i c  e f f e c t  on i t s  own p e r f o r m a n c e .  Only  A g r o p y r o n  and 

P l a n t a g o  a l s o  a f f e c t e d  t h e  p e r f o r m a n c e  o f  A m b r o s i a . On t h e  o t h e r  h a n d ,  

v a r i a t i o n  i n  t h e  a b u n d a n c e  o f  A m b r o s i a  a s  an a s s o c i a t e  had v e r y  l i t t l e  

e f f e c t  on  t h e  g r o w t h  o f  an y  o f  t h e  o t h e r  s p e c i e s .  T h i s  i s  s u p r i s i n g  as  

t h e  p r e v i o u s  e x p e r i m e n t s  had d e m o n s t r a t e d  t h a t  A m b r o s i a  s i g n i f i c a n t l y  

s u p p r e s s e d  t h e  g r o w t h  o f  o t h e r  s p e c i e s .  H o w ev er ,  a s  d i s c u s s e d  a b o v e ,  

t h i s  may be due  t o  t h e  f a c t  t h a t  m o s t  s p e c i e s  h a v e  a n o n - l i n e a r  r e s p o n s e  

t o  t h e  p r e s e n c e  o f  A m b r o s i a  and a t  t h e  h i g h  r a n g e  o f  d e n s i t i e s  o f  

A m b r o s i a  u s e d ,  v e r y  l i t t l e  r e s p o n s e  would  be  e x p e c t e d .

On t h e  o t h e r  h a n d ,  A g r o p y r o n  was n o t  a f f e c t e d  by t h e  a b u n d a n c e  o f  

any o f  t h e  s p e c i e s ,  i n c l u d i n g  i t s e l f .  T h e r e  was no i n d i c a t i o n  from



T a b l e  4 . 5 .  P a r t i a l  c o r r e l a t i o n  c o e f f i c i e n t s  f rom m u l t i p l e
r e g r e s s i o n  a n a l y s i s  o f  t w o - s p e c i e s  m i x t u r e s .  The v a l u e s  g i v e  t h e  
p a r t i a l  c o e f f i c i e n t  a s s o c i a t e d  w i t h  d i f f e r e n t  e f f e c t s :  i n t r a s p e c i f i c  
/ i n t e r s p e c i f i c / h i g h e r - o r d e r  ( o n l y  m o d e l  4 ) .  F o r  m o d e l s  1, 2 ,  and 3 ,  
c o e f f i c i e n t s  g r e a t e r  t h a n  . 6 2  a r e  s i g n i f i c a n t  ( P < . 0 5 ) .  F o r  model  4 ,  
v a l u e s  g r e a t e r  t h a n  . 6 7  a r e  s i g n i f i c a n t  ( P < . 0 5 ) .  The .m. i n d i c a t e s  
i n d e p e n d e n t  v a r i a b l e s  w h i c h  c o u l d  n o t  be -  e n t e r e d  i n t o  m u l t i p l e  
r e g r e s s i o n  e q u a t i o n s  b e c a u s e  o f  h i g h  c o r r e l a t i o n s  w i t h  t h e  v a r i a b l e  
f i r s t  e n t e r e d  i n t o  t h e  m o d e l .

Model
f o c a l  s p . a s s o c i a t e  sp . 1 2 2 4

A m b ro s i a A g r o p y r o n - . 6 4 / - . 5 4 . 6 5 / . 5 2 - . 6 5 / - . 3 2 - . 0 4 / . 1 8 / - . 2 9
A m b r o s i a P l a n t a g o - . 6 3 / - . 5 4 . 7 6 / . 6 2 - . 7 3 / - . 5 3 - . 6 9 / - . 5 2 / . 3 7
A m b r o s i a T r i f o l i u m - . 8 1 / - . 5 1 . 9 3 / . 1 8 - . 7 6 / .m. - . 4 0 / . 0 8 / - . 0 9
A m b r o s i a Chenopod ium - . 7 5 / . 3 3 . 7 9 / - . 0 4 - . 7 1 / . 2 9 - . 3 7 / . 3 9 / - . 3 3

A g r o p y r o n A m b r o s i a - . 1 0 / - .  17 . 1 4 / . 1 5 - . 1 1 / . 0 5 0
 

00 1 • 0 1 • o

A g r o p y r o n P l a n t a g o - . 1 2 / . 0 4 . 0 4 / - . 0 5 - . 12/ .m. - . 2 8 / - . 2 3 / . 2 8
A g r o p y r o n T r i f o l i u m - . 1 4 / - . 3 0 - .  1 6 / . 2 9 - . 2 2 / - . 3 2 - . 3 0 / - . 4 2 / . 2 8
A g r o p y r o n Chenopod ium - . 1 7 / . 4 7 . 2 3 / - . 4 7 - . 2 6 / - . 0 6 - . 2 9 / - . 1 6 / . 1 4

P l a n t a g o A m b r o s i a - . 0 3 / - . 4 8 - . 0 6 / . 3 9 - . 2 6 / - . 2 4 - . 3 2 / - . 3 4 / . 2 6
P l a n t a g o A g r o p y r o n - .  5 8 / - .  66 . 5 7 / . 7 8 - . 5 6 / - . 5 9 - . 5 6 / - . 5 6 / . 3 7
P l a n t a g o T r i f o l i u m - . 5 8 / - . 3 9 . 6 0 / . 2 3 - . 3 4 / . 2 1 - . 2 5 / . 0 4 / . 0 9
P l a n t a g o Chenopod ium - . 3 5 / . 2 2 . 2 6 / . 1 1 - . 6 4 / - .  52 - . 6 3 / - . 4 0 / . 0 2

T r i f o l i u m A m b r o s i a - . 3 9 / - . 5 7 - . 0 8 / . 4 8 . 0 9 / - . 1 3 . 2 0 / . 1 3 / - .  19
T r i f o l i u m A g r o p y r o n . 6 0 / - . 6 0 . 1 0 / . 6 2 . 1 2 / - . 5 7 . 3 6 / . 0 7 / - . 3 6
T r i f o l i u m P l a n t a g o - . 5 0 / - . 5 1 . 8 3 / . 7 5 - . 5 0 / - . 2 1 - . 4 0 / - . 3 1 / . 2 6
T r i f o l i u m Chenopod ium - . 1 2 / - . 0 3 - . 1 9 / - . 1 4 - . 2 8 / - . 3 1 - . 2 0 / - . 2 3 / . 0 6

C henop od ium A m b r o s i a . 5 2 / - . 4 0 - . 5 8 / . 4 0 . 4 5 / .  13 . 1 3 / . 0 5 / . 0 1
Chenopod ium  A g r o p y r o n - . 0 8 / - . 5 3 - .  1 5 / . 3 9 . 0 4 / - . 5 6 - . 0 2 / - . 2 3 / . 0 5
C henop od ium  P l a n t a g o - . 5 4 / - . 8 0 - . 0 3 / . 7 4 - . 4 8 / - . 8 3 - . 6 1 / - . 7 7 / . 5 0
C henop od ium T r i f o l i u m - . 4 7 / - . 4 6 . 3 8 / . 3 5 - . 4 3 / - . 3 9 - . 5 0 / - . 4 9 / . 4 3
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2e i t h e r  t h e  R v a l u e s  o r  t h e  p a r t i a l  c o r r e l a t i o n  c o e f f i c i e n t s  t h a t  t h e  

g r o w t h  o f  A g r o p y r o n  was a f f e c t e d  by v a r i a t i o n  i n  t h e  a b u n d a n c e  o f  any 

s p e c i e s .  How ever ,  t h e  a b u n d a n c e  o f  A g ro p y r o n  d i d  s i g n i f i c a n t l y  a f f e c t  

t h e  p e r f o r m a n c e  o f  A m b r o s i a , P l a n t a g o , and T r i f o l i u m . T h i s  a l s o  i s  in  

g e n e r a l  a g r e e m e n t  w i t h  t h e  i n t e r s p e c i f i c  s t u d i e s  d i s c u s s e d  ab o v e  in  

s e c t i o n  2 .

The g r o w t h  o f  P l a n t a g o  was s t r o n g l y  l i m i t e d  by t h e  a b u n d a n c e  o f

A g r o p y r o n . P l a n t a g o  a l s o  d e m o n s t r a t e d  a  s i g n i f i c a n t  i n t r a s p e c i f i c  

e f f e c t  when grown w i t h  t h e  c o m p e t i t i v e  s u b o r d i n a t e s  T r i f o l i u m  and 

C h en o p o d iu m . V a r i a t i o n  i n  t h e  a b u n d a n c e  o f  A m b r o s i a , t h e  c o m p e t i t i v e  

d o m i n a n t  from t h e  p r e v i o u s  s t u d i e s ,  had  no e f f e c t  on t h e  g r o w t h  o f

P l a n t a g o . P l a n t a g o  d i d  d e m o n s t r a t e  s i g n i f i c a n t  c o m p e t i t i v e  e f f e c t s  on 

a l l  s p e c i e s  b u t  A g r o p y r o n , w i t h  model  2 d e s c r i b i n g  a p a r t i c u l a r l y  s t r o n g  

e f f e c t  o f  t h e  a b u n d a n c e  o f  P l a n t a g o  on T r i f o l i u m  and C h e n o p o d i u m .

The g r o w t h  o f  i n d i v i d u a l s  o f  T r i f o l i u m  and C henop od ium  was s t r o n g l y  

s u p p r e s s e d  by v a r i a t i o n  i n  t h e  a b u n d a n c e  o f  A g r o p y r o n  and P l a n t a g o .

N e i t h e r  T r i f o l i u m  o r  Chenop od ium a p p e a r e d  t o  e v e r  l i m i t  t h e i r  own 

a b u n d a n c e .  The a b u n d a n c e s  o f  T r i f o l i u m  and C h en o p o d iu m  d i d  a p p e a r  t o  

h a v e  some e f f e c t  on t h e  g r o w t h  o f  P l a n t a g o ; h o w e v e r ,  i n  e a c h  c a s e ,  t h i s  

e f f e c t  was o n l y  a p p a r e n t  i n  one  o f  t h e  f o u r  p o s s i b l e  m o d e l s .  T h ese  

r e s u l t s  a r e  a l s o  i n  a g r e e m e n t  w i t h  my p r e v i o u s  e x p e r i m e n t s  w h ich  had 

s u g g e s t e d  t h a t  Chenop od ium and T r i f o l i u m  w e re  c o m p e t i t i v e  s u b o r d i n a t e s  

( C h a p t e r  3 ) .

The t e rm  f o r  co m p lex  i n t r a s p e c i f i c  e f f e c t s  i n  model  4 n e v e r

e x h i b i t e d  a s i g n i f i c a n t  p a r t i a l  c o r r e l a t i o n  c o e f f i c i e n t .  T h i s  c a n  be 

i n t e r p r e t e d  two v e r y  d i f f e r e n t  w a y s .  I t  i s  p o s s i b l e  t h a t  co m p lex  

e f f e c t s  a r e  s i m p l y  n o t  i m p o r t a n t  i n  t h e s e  two s p e c i e s  m i x t u r e s .
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Ho weve r ,  t h e  m o d e l s  o n l y  r e f l e c t  t h e  d y n a m i c s  t h a t  c h a n g e  w i t h i n  t h e  

r a n g e  o f  a b u n d a n c e s  o f  t h e  two s p e c i e s  u s e d  in  t h e  e x p e r i m e n t s .  I t  i s  

a l s o  p o s s i b l e  t h a t  com plex  e f f e c t s  a r e  i m p o r t a n t  i n  t h e s e  m i x t u r e s  b u t  

a r e  n o t  c h a n g i n g  in  i n t e n s i t y  o v e r  t h e  r a n g e s  o f  a b u n d a n c e  u s e d .  I t  i s  

n o t  p o s s i b l e  t o  s e p a r a t e  t h e s e  two a l t e r n a t i v e s  u s i n g  t h e  r a n g e s  o f  

a b u n d a n c e  o b t a i n e d  in  t h i s  s t u d y .

T h i s  g e n e r a l  a p p r o a c h  o f  c o m p a r i n g  t h e  r e s u l t s  t o  s e v e r a l  _a p r i o r i  

m o d e l s  i s  s u s c e p t i b l e  t o  s e v e r a l  t y p e s  o f  e r r o r s .  F i r s t ,  t h e

c u r v e - f i t t i n g  a p p r o a c h  i s  o n l y  c o r r e l a t i o n a l .  The e q u a t i o n s  may p r o v i d e  

a m a t h e m a t i c a l  d e s c r i p t i o n  o f  t h e  i n t e r r e l a t i o n s h i p s  among t h e

v a r i a b l e s ,  b u t  t h e y  p r o v i d e  o n l y  c i r c u m s t a n t i a l  e v i d e n c e  f o r  any 

p a r t i c u l a r  b i o l o g i c a l  m ech a n i s m .  T ha t  i s ,  t h e  m o d e l s  may d e m o n s t r a t e  

t h a t  two v a r i a b l e s  a r r a n g e d  i n  a p a r t i c u l a r  m a t h e m a t i c a l  form a r e  h i g h l y  

c o r r e l a t e d ,  b u t  t h e y  do n o t  c l a i m  t h a t  a c h a n g e  i n  t h e  v a l u e  o f  one 

v a r i a b l e  a c t u a l l y  c a u s e s  a c h a n g e  i n  a n o t h e r  i n  t h e  manner  d e s c r i b e d  by 

t h e  m o d e l .

S e c o n d ,  t h e  m o d e l s  c a n  o n l y  be  u s e d  to  u n d e r s t a n d  d y n a m ic s  t h a t

b o t h  o c c u r  and c h a n g e  o v e r  t h e  r a n g e  o f  a b u n d a n c e s  i n v e s t i g a t e d .  T h i s  

i s  p a r t i c u l a r l y  i m p o r t a n t  when e x p l o r i n g  n o n - l i n e a r  s y s t e m s .  Bo th  t h i s  

s t u d y  and many o t h e r s  ( e . g .  t h e  r e c i p r o c a l  y i e l d  l aw )  s u g g e s t  t h a t

p l a n t s  e x h i b i t  a n e g a t i v e  h y p e r b o l i c  r e s p o n s e  t o  an i n c r e a s i n g  a b u n d a n c e  

o f  c o m p e t i t o r s .  T h i s  s u g g e s t s  t h a t  a t  v e r y  h i g h  y i e l d s ,  t h e r e  w i l l  be  

v e r y  l i t t l e  c h a n g e  in  t h e  e f f e c t  o f  t h e  c o m p e t i t o r  on t h e  f o c a l  s p e c i e s ,  

even t h o u g h  t h e  o v e r a l l  m a g n i t u d e  o f  t h e  e f f e c t  may be  v e r y  l a r g e .  T h i s  

phenomena a p p e a r s  t o  be o c c u r r i n g ,  f o r  e x a m p l e ,  when A m b ro s i a  was grown 

w i t h  C h enopod ium  ( F i g u r e  4 . 2 ) .  Mode ls  b a s e d  on m u l t i p l e  r e g r e s s i o n  a r e  

d e p e n d e n t  upon  t h e  r a n g e  o f  t h e  p a r a m e t e r  v a l u e s :  v a r i a t i o n  in  t h e  y i e l d
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A m b r o s i a  d e m o n s t r a t e s  no s i g n i f i c a n t  e f f e c t  upon t h e  g r o w t h  Chenopodium 

b e c a u s e  a h i g h  r a n g e  o f  y i e l d s  was u s e d ,  n o t  b e c a u s e  A m b r o s i a  d o e s  n o t  

s u p p r e s s  C h en o p o d iu m .

CONCLUSIONS

The s p e c i e s  i n t e r a c t i o n s  i n  a m u l t i s p e c i e s  m i x t u r e  c a n  be v i e w e d  a s  

a web o f  r e c i p r o c a l  c a u s e - e f f e c t  p a t h w a y s .  The a b u n d a n c e  o f  an 

a s s o c i a t e  s p e c i e s  a f f e c t s  t h e  g r o w t h  o f  a t a r g e t ,  w h ic h  t h e n  c h a n g e s  t h e  

y i e l d  o f  t h e  t a r g e t  s p e c i e s ,  w h i c h  c h a n g e s  t h e  e f f e c t  o f  t h e  t a r g e t  

s p e c i e s  on i t s e l f  and i t s  r e c i p r o c a l  e f f e c t  upon t h e  o r i g i n a l  a s s o c i a t e  

s p e c i e s ,  e t c .  I  h a v e  m e a s u r e d  t h e  mean r e s p o n s e  o f  i n d i v i d u a l s  of  e a c h  

s p e c i e s  t o  v a r y i n g  t h e  a b u n d a n c e  o f  c o m p e t i t o r s .  T h i s  h a s  b e e n  done in  

i n c r e a s i n g l y  co m p le x  c o m m u n i t i e s ,  v a r y i n g  t h e  a b u n d a n c e  o f  i n t r a s p e c i f i c  

c o m p e t i t o r s  a l o n e ,  i n t e r s p e c i f i c  c o m p e t i t o r s  a l o n e ,  and b o t h  i n t r a -  and 

i n t e r s p e c i f i c  c o m p e t i t o r s  s i m u l t a n e o u s l y .

The e x p e r i m e n t s  s u g g e s t  t h a t  i n d i v i d u a l s  o f  m o s t  s p e c i e s  i n  t h i s  

com m uni ty  e x h i b i t  a h i g h l y  n o n - l i n e a r  r e s p o n s e  t o  c o m p e t i t i o n .  The 

r e s p o n s e  c u r v e  d e m o n s t r a t e d  by P l a n t a g o , T r i f o l i u m , and Chenopo dium  

r e s e m b l e s  a  n e g a t i v e  h y p e r b o l i c  r e s p o n s e ,  w i t h  i n c r e a s e s  i n  t h e  y i e l d  o f  

an a s s o c i a t e  s p e c i e s  r e d u c i n g  t h e  s u c c e s s  o f  f o c a l  i n d i v i d u a l s  more  a t  

l o w e r  t o t a l  y i e l d s .  T h i s  t y p e  o f  p a t t e r n  h a s  b e e n  p r e v i o u s l y  n o t e d  i n  

many s t u d i e s ,  b o t h  in  a g r i c u l t u r a l  m o n o c u l t u r e s  ( a s  e x p r e s s e d  by t h e  

r e c i p r o c a l  y i e l d  e q u a t i o n )  and i n  n a t u r a l  c o m m u n i t i e s  ( e . g .  W e in e r  

1 9 8 2 ) .

T h i s  n o n - l i n e a r  r e s p o n s e  may,  i n  p a r t ,  e x p l a i n  t h e  h i e r a r c h y  o f  

c o m p e t i t i v e  e f f e c t  d e m o n s t r a t e  b o t h  i n  C h a p t e r  3 and h e r e .  The y i e l d  o f  

A m b r o s i a  i n  t h i s  co m m uni ty  i s  a l w a y s  q u i t e  h i g h ,  a s  t h e  g r o w t h  o f



i n d i v i d u a l s  o f  A m b r o s i a  i s  n o t  a f f e c t e d  by t h e  p r e s e n c e  o f  o t h e r  

s p e c i e s .  The r e s u l t  i s  t h a t  t h e  y i e l d  o f  A m b r o s i a  a s  an a s s o c i a t e  i s  

g e n e r a l l y  p a s t  t h e  p o i n t  o f  i n f l e c t i o n  o f  t h e  n o n - l i n e a r  r e s p o n s e  c u r v e  

f o r  m os t  f o c a l  s p e c i e s :  t h e  p r e s e n c e  o f  A m b r o s i a  s t r o n g l y  s u p p r e s s e s  t h e  

g r o w t h  o f  o t h e r  s p e c i e s .  T h i s  i n  t u r n  may e x p l a i n  why o t h e r  s p e c i e s  

have  no c o m p e t i t i v e  e f f e c t  on A m b r o s i a ; t h e y  e x h i b i t  a  l a r g e  c o m p e t i t i v e  

r e s p o n s e  t o  A m b ro s i a  and so n e v e r  a c h i e v e  a l a r g e  b i o m a s s  w h i c h  m i g h t  

a f f e c t  t h e  g r o w t h  o f  A m b r o s i a . I n  c o n t r a s t ,  t h e  y i e l d  o f  Che nopod ium  i s  

v e r y  low i n  a l m o s t  a l l  s i t u a t i o n s ,  a s  i n d i v i d u a l s  o f  t h i s  s p e c i e s  a r e  

s t r o n g l y  s u p p r e s s e d  by t h e  p r e s e n c e  o f  m o s t  o t h e r  s p e c i e s .  T h u s ,  t h e  

p r e s e n c e  o f  Chenopodium h a s  v e r y  l i t t l e  e f f e c t  on  t h e  g r o w t h  o f  o t h e r  

s p e c i e s ,  w h i c h  in  t u r n  a l l o w s  t h e s e  o t h e r  s p e c i e s  t o  a c h i e v e  a s i z e  

w h ic h  i n f l u e n c e s  t h e -  g r o w t h  o f  C h en o p o d iu m . So ,  i t  a p p e a r s  t h a t  

c o m p e t i t i v e  e f f e c t  and r e s p o n s e  a r e  i n v e r s e l y  c o r r e l a t e d ,  b u t  i t  i s  n o t  

c l e a r  how much e a c h  a c t u a l l y  d e t e r m i n e s  t h e  o t h e r .  T h e s e  p r o c e s s e s

c a n n o t  be  e a s i l y  d i s e n t a n g l e d .

I  c a n  f i n d  no e v i d e n c e  t h a t  t h e  c o m p e t i t i v e  e f f e c t s  o f  s p e c i e s  a r e  

i n  any way i n d e p e n d e n t  o f  t h e i r  y i e l d .  The f i v e  s p e c i e s  ex a m ined  a p p e a r  

t o  h av e  a g e n e r a l  e q u i v a l e n c e  o f  c o m p e t i t i v e  e f f e c t .  The a p p r o p r i a t e

t e s t  o f  t h i s  h y p o t h e s i s  i s  t o  e x a m in e  t h e  c o m p e t i t i v e  e f f e c t  o f  two 

d i f f e r e n t  a s s o c i a t e s  a t  t h e  same y i e l d  on a s i n g l e  f o c a l  s p e c i e s .

U n f o r t u n a t e l y ,  i t  i s  v e r y  d i f f i c u l t  t o  r e d u c e  t h e  y i e l d  o f  Ambros  i a  

b e c a u s e  o f  t h e  l a r g e  s i z e  a c h i e v e d  by i n d i v i d u a l s  and i t  i s  v e r y  

d i f f i c u l t  t o  i n c r e a s e  t h e  y i e l d  o f  C h enopod ium  and T r i f o l i u m  b e c a u s e  

i n d i v i d u a l s  n e v e r  a c h i e v e  a l a r g e  s i z e  when in  t h e  p r e s e n c e  o f  a

c o m p e t i t o r .  I t  may be  i m p o s s i b l e  t o  a c h i e v e  e q u a l  y i e l d  o f  t h e s e  

s p e c i e s  b e c a u s e  c a u s e  and e f f e c t  c a n n o t  be  s e p a r a t e d



82

F i n a l l y ,  no s t r o n g  e v i d e n c e  was fo u n d  f o r  t h e  i m p o r t a n c e  o f  com plex  

i n t r a s p e c i f i c  i n t e r a c t i o n s  i n  t w o - s p e c i e s  m i x t u r e s .  The r e s u l t s  w e re  

g e n e r a l l y  e x p l a i n e d  s u f f i c i e n t l y  by t h e  s i m p l e  i n t r a s p e c i f i c  and 

i n t e r s p e c i f i c  e f f e c t s .



Chapter 5

ANALYSIS OF MULTISPECIES INTERACTIONS

The m a j o r  c h a l l e n g e  f o r  com mun i ty  e c o l o g y  i s  t o  u n d e r s t a n d  how a l l  

t h e  i n t r a s p e c i f i c  and i n t e r s p e c i f i c  i n t e r a c t i o n s  mesh t o g e t h e r  i n  a

m u l t i s p e c i e s  s y s t e m .  In  m u l t i s p e c i e s  s y s t e m s ,  e a c h  s p e c i e s  p o t e n t i ' a l l y  

c a n  be l i m i t e d  by n o t  o n l y  s i m p l e  i n t r a s p e c i f i c  and i n t e r s p e c i f i c  

e f f e c t s ,  b u t  a l s o  by a h o s t  o f  d i f f e r e n t  com plex  e f f e c t s  d e r i v e d  f rom

i n t e r a c t i o n s  b e t w e e n  s i m p l e  e f f e c t s .  The p u r p o s e  o f  t h i s  c h a p t e r  i s  t o  

d e t e r m i n e  wha t  t y p e s  o f  s p e c i e s  i n t e r a c t i o n s  a r e  i m p o r t a n t  i n  t h i s  p l a n t  

com muni ty  and how t h e  i n t e r a c t i o n s  combine  t o  g e n e r a t e  t h e  f u l l  

communi ty  s t r u c t u r e .  S p e c i f i c a l l y ,  t h e  q u e s t i o n s  t o  be  a d d r e s s e d  a r e  1) 

wha t  a r e  t h e  s t r e n g t h s  o f  t h e  v a r i o u s  t y p e s  o f  b i o t i c  i n t e r a c t i o n s

( s i m p l e  i n t r a -  and i n t e r s p e c i f i c  and com pl ex  i n t r a -  and i n t e r s p e c i f i c )  

f o r  e a c h  o f  t h e  s p e c i e s  when i n  t h e  f u l l  com muni ty  and 2 ) how do t h e

d i f f e r e n t  i n t e r a c t i o n  e f f e c t s  o f  s e v e r a l  a s s o c i a t e  s p e c i e s  " s u m - u p ” t o  a

n e t  e f f e c t  on a f o c a l  s p e c i e s ?

The f a c t  t h a t  e c o l o g i s t s  h a v e  a v e r y  p o o r  u n d e r s t a n d i n g  o f  t h e  

i m p o r t a n c e  o f  t h e  d i f f e r e n t  t y p e s  o f  i n t e r a c t i o n s  i n  m u l t i s p e c i e s  

s y s t e m s  i s  due  i n  p a r t  t o  two p r o b l e m s .  The f i r s t  p r o b l e m  i s  a 

m e t h o d o l o g i c a l  p r o b l e m  i n h e r e n t  i n  com pl ex  s y s t e m s ,  t e r m e d  t h e  

" m u l t i - b o d y  p r o b l e m " .  S i m p l y  p u t ,  i t  i s  v e r y  d i f f i c u l t  and s o m e t i m e s  

i m p o s s i b l e  t o  f i n d  g e n e r a l  a n a l y t i c  s o l u t i o n s  t o  p r o b l e m s  w h ich  have

many i n t e r a c t i n g  v a r i a b l e s .  E xam ples  i n c l u d e  a t t e m p t s  t o  u n d e r s t a n d  how 

p l a n e t a r y  m o t i o n  i s  a f f e c t e d  by t h e  g r a v i t a t i o n a l  i n f l u e n c e s  o f  o t h e r

b o d i e s  and i n  u n d e r s t a n d i n g  t h e  m o t i o n  o f  c h a r g e d  a t o m i c  p a r t i c l e s  i n
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r e l a t i o n  t o  one  a n o t h e r  ( P i n e s  1 9 6 1 ) .  In  com m uni ty  e c o l o g y ,  t h e  

i n t e r a c t i n g  v a r i a b l e s  a r e  t h e  a b u n d a n c e s  o f  t h e  v a r i o u s  s p e c i e s  and t h e  

a n a l y t i c  s o l u t i o n  we a r e  a t t e m p t i n g  t o  d e t e r m i n e  w ould  i n c l u d e  t e r m s  f o r  

e a c h  o f  t h e  d i f f e r e n t  t y p e s  o f  s p e c i e s  i n t e r a c t i o n s .

The s e c o n d  p r o b l e m  i s  t h a t  co m p lex  i n t e r s p e c i f i c  e f f e c t s  do n o t  

e x i s t  a s  s e p a r a t e ,  d i s t i n c t  i n t e r a c t i o n s ;  com plex  e f f e c t s  a r e  t h e  r e s u l t  

o f  c o m b i n a t i o n s  o f  two o r  more  d i r e c t  e f f e c t s  ( s i m p l e  i n t r a -  o r  

i n t e r s p e c i f i c  e f f e c t s ) .  •' The com plex  e f f e c t s  o c c u r  when one  o r  more o f  

t h e  d i r e c t  e f f e c t s  c h a n g e s  t h e  m a g n i t u d e  o f  a n o t h e r  d i r e c t  e f f e c t  on a 

f o c a l  s p e c i e s .  T h i s  c a n  o c c u r  i n  a t  l e a s t  t h r e e  d i s t i n c t l y  d i f f e r e n t  

w a y s .  1) I n d i r e c t  E f f e c t  -  A s e c o n d  a s s o c i a t e  s p e c i e s  h a s  a d i r e c t  

e f f e c t  on t h e  a b u n d a n c e  o f  a f i r s t  a s s o c i a t e  s p e c i e s  ( F i g u r e  l . l d ) .  

T h i s  i n  t u r n  c h a n g e s  t h e  e f f e c t  o f  t h e  f i r s t  a s s o c i a t e  s p e c i e s  on t h e  

f o c a l  s p e c i e s .  2 )  H i g h e r - o r d e r  E f f e c t  -  A s e c o n d  a s s o c i a t e  s p e c i e s  has  

a d i r e c t  e f f e c t  on t h e  m ech a n i s m  o f  i n t e r a c t i o n  b e t w e e n  t h e  f i r s t  

a s s o c i a t e  s p e c i e s  and a f o c a l  s p e c i e s  w i t h o u t  a f f e c t i n g  t h e  a b u n d a n c e  o f  

t h e  f i r s t  a s s o c i a t e  s p e c i e s  ( F i g u r e  1. I f ) .  T h i s  a l s o  c h a n g e s  t h e  d i r e c t  

e f f e c t  o f  t h e  f i r s t  a s s o c i a t e  s p e c i e s  on t h e  f o c a l  s p e c i e s .  3 )  T h e r e  i s  

a  d i s t i n c t  t y p e  o f  h i g h e r - o r d e r  i n t e r a c t i o n  t h a t  I  w i l l  d i s c u s s  

s e p a r a t e l y  i n  t h i s  c h a p t e r .  Compound E f f e c t s  do n o t  i n v o l v e  a l o o p  o f  

d i r e c t  e f f e c t s ,  b u t  i n v o l v e  two o r  more  d i r e c t  e f f e c t s  b o t h  o p e r a t i n g  on 

t h e  same f o c a l  s p e c i e s .  A s e c o n d  a s s o c i a t e  s p e c i e s  h a s  a d i r e c t  e f f e c t  

on t h e  f o c a l  s p e c i e s  t h a t  c h a n g e s  t h e  a b i l i t y  o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s  t o  

r e s p o n d  t o  t h e  p r e s e n c e  o f  t h e  f i r s t  a s s o c i a t e  s p e c i e s .  Once a g a i n ,  t h e  

p r e s e n c e  o f  t h e  f i r s t  a s s o c i a t e  s p e c i e s  c h a n g e s  t h e  e f f e c t  o f  t h e  s e c o n d  

a s s o c i a t e  s p e c i e s  on t h e  f o c a l  s p e c i e s .  Compound e f f e c t s  have n o t  

p r e v i o u s l y  b e e n  n o t e d ,  b u t  m i g h t  be  q u i t e  i m p o r t a n t  i n  s p e c i e s  w h ich



e x p e r i e n c e  h i g h l y  p l a s t i c  g r o w t h  s u c h  a s  fo u n d  i n  mos t  p l a n t s .

A l l  t h r e e  t y p e s  o f  co m p lex  i n t e r s p e c i f i c  i n t e r a c t i o n s  c a n  be 

q u a n t i f i e d  by d e t e r m i n i n g  how much t h e  d i r e c t  i n t e r a c t i o n s  b e t w e e n  two 

s p e c i e s  i s  ch a n g e d  by t h e  p r e s e n c e  o f  a  t h i r d  s p e c i e s .  In  e a c h  c a s e ,  

t h e  m a t h e m a t i c a l  r e p r e s e n t a t i o n  o f  t h e  co m p lex  e f f e c t  on t h e  f o c a l  

s p e c i e s  i s  a t e rm  t h a t  i n c l u d e d  b o t h  t h e  a b u n d a n c e  o f  t h e  f i r s t  and t h e  

s e c o n d  a s s o c i a t e  s p e c i e s  ( e . g .  o r  1 / ( N 1+N2 ) ) .  F i n a l l y ,  t o  make

t h i n g s  a b i t  more c o m p l e x ,  i t  i s  q u i t e  c o n c e i v a b l e  t h a t  two o r  more 

d i f f e r e n t  c o m p lex  i n t e r a c t i o n s  m i g h t  be o c c u r r i n g  s i m u l t a n e o u s l y .

I n  t h i s  c h a p t e r ,  I  p r e s e n t  t h e  r e s u l t s  o f  s p e c i e s  g r o w t h  i n  t h e  

f o u r -  and f i v e - s p e c i e s  e x p e r i m e n t s .  T h es e  e x p e r i m e n t s  p r o v i d e  a m e a s u r e  

o f  t h e  t o t a l  e f f e c t s  b e t w e e n  a l l  p o s s i b l e  p a i r s  o f  s p e c i e s .  1 t h e n  

p r o p o s e  a mode l  o f  p l a n t  i n t e r f e r e n c e  t h a t  d e s c r i b e s  t h e  s u c c e s s  o f  

i n d i v i d u a l s  a s  a f u n c t i o n  o f  t h e  a b u n d a n c e  o f  t h e i r  c o m p e t i t o r s .  T h i s  

model  i s  d i s c u s s e d  and s u p p o r t e d  u s i n g  d a t a  f rom a l l  o f  t h e  e x p e r i m e n t a l  

p l o t s .  The mode l  i s  u s e d  t o  e s t i m a t e  t h e  r e l a t i v e  i m p o r t a n c e  o f  s i m p l e  

and com plex  i n t e r s p e c i f i c  e f f e c t s  i n  t h e  f u l l  f i v e - s p e c i e s  comm uni ty .

Summary o f  M ethod s

A l l  e x p e r i m e n t s  w e re  p e r f o r m e d  i n  B a i l e y  F i e l d  d u r i n g  1982 (Y e a r  1) 

and 1983 ( Y e a r  2 ) .  The g e n e r a l  m e t h o d s  w i l l  be s u m m ar i ze d  h e r e ;  a 

d e t a i l e d  d e s c r i p t i o n  o f  t h e  m e t h o d s  ca n  be fo und  i n  C h a p t e r  2 .

Most  o f  t h e  a n a l y s i s  i n  t h i s  c h a p t e r  u s e s  t h e  r e s u l t s  o f  s p e c i e s  

g r o w t h  i n  f o u r -  and f i v e - s p e c i e s  m i x t u r e s .  Bo th  y e a r s  o f  t h e  s t u d y  used  

t h e  s p e c i e s  A m b r o s i a , A g r o p y r o n , P l a n t a g o , and C h e n o p o d i u m , w i t h  t h e  

f i f t h  s p e c i e s  b e i n g  L e p i d i u m  i n  Y ear  1 and T r i f o l i u m  i n  Ye ar  2 .  A l l  

o t h e r  s p e c i e s  w e re  removed  f rom t h e  p l o t s .  S i x  d i f f e r e n t  t r e a t m e n t s
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were  u s e d ,  c o n s i s t i n g  o f  a l l  t h e  p o s s i b l e  o n e - s p e c i e s  r e m o v a l s  

( r e s u l t i n g  i n  f o u r - s p e c i e s  m i x t u r e s )  and t h e  f i v e - s p e c i e s  " f u l l "  

comm uni ty .  T h r e e  ( Y e a r  1) o r  f i v e  ( Y e a r  2)  r e p l i c a t e s  o f  e a c h  t r e a t m e n t  

we re  m a i n t a i n e d  i n  p l o t s  a r r a n g e d  i n  a random b l o c k  d e s i g n .  The s p e c i e s  

r e m o v a l s  w e re  i n i t i a t e d  by hand  w e e d i n g  i n  e a r l y  May and t h e n  m a i n t a i n e d  

t h r o u g h o u t  t h e  summer t h r o u g h  w e e d i n g  o r  t h e  u s e  o f  a c o n t a c t  h e r b i c i d e .  

At t h e  end o f  S e p t e m b e r  i n  b o t h  y e a r s ,  a l l  p l a n t s  w i t h i n  t h e  c e n t e r  

s e c t i o n  o f  t h e  p l o t s  w e re  h a r v e s t e d  f o r  a b o v e - g r o u n d  b i o m a s s ,  oven 

d r i e d ,  and w e i g h e d .  The d a t a  f r om  Y e a r  1 w e re  a n a l y z e d  u s i n g  a n e s t e d  

a n a l y s i s  o f  v a r i a n c e ,  w i t h  i n d i v i d u a l  p l a n t  w e i g h t s  n e s t e d  w i t h i n  p l o t .  

The g r e a t e r  r e p l i c a t i o n  u s e d  i n  Y e a r  2 a l l o w e d  t h e  u s e  o f  t h e  Welsh  

S t e p - u p  t e s t  ( S o k a l  and R o h l f ,  198 1)  t o  d e t e r m i n e  p a i r w i s e  d i f f e r e n c e s  

i n  t r e a t m e n t  e f f e c t s .

A n a l y s i s  o f  t h e  F i e l d  D a t a

S p e c i e s  can  r e s p o n d  i n  s e v e r a l  d i f f e r e n t  ways t o  t h e  p r e s e n c e  o f  an 

a s s o c i a t e  s p e c i e s .  I  h a v e  m e a s u r e d  two d i f f e r e n t  t y p e s  o f  r e s p o n s e  i n  

t h i s  s t u d y :  s u r v i v a l  and g r o w t h .  T r i f o l i u m  i s  t h e  o n l y  s p e c i e s  t h a t

d e m o n s t r a t e d  a s i g n i f i c a n t  s u r v i v o r s h i p  r e s p o n s e  t o  c o m p e t i t i v e  e f f e c t s  

f rom d i f f e r e n t  s p e c i e s  ( T a b l e  5 . 1 ) ,  a l t h o u g h  C heno pod ium  d e m o n s t r a t e d  a 

s i m i l a r  b u t  n o n - s i g n i f i c a n t  p a t t e r n .  The s u r v i v a l  p r o b a b i l i t y  o f  

T r i f o l i u m  i s  e x t r e m e l y  low i n  t h e  f u l l  com mun i ty  (26% s u r v i v a l )  and w i t h  

o n l y  Cheno po dium  o r  P l a n t a g o  re moved  (2% and 27% r e s p e c t i v e l y ) .  

Ho wever ,  r e m o v a l  o f  e i t h e r  o f  t h e  d o m i n a n t  s p e c i e s ,  A m b ro s i a  o r  

A g r o p y r o n , i n c r e a s e d  t h e  s u r v i v a l  o f  T r i f o l i u m  t o  o v e r  60%. N e i t h e r  

A m b r o s i a  o r  P l a n t a g o  had an y  m o r t a l i t y  i n  any o f  t h e  t r e a t m e n t s .  I t  was 

i m p o s s i b l e  t o  q u a n t i f y  t h e  s u r v i v o r s h i p  o f  A g r o p y r o n  g e n e t s  due  t o  i t s
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T a b l e  5 .  1 P e r c e n t  s u r v i v a l  o f  f o c a l  i n d i v i d u a l s  
f o l l o w i n g  t h e  r e m o v a l  o f  d i f f e r e n t  a s s o c i a t e  s p e c i e s  i n  Y ear  
2 .  V a l u e s  i n  t h e  same row w i t h  d i f f e r e n t  l e t t e r s  a r e  
s i g n i f i c a n t l y  d i f f e r e n t  ( p < . 0 5 ,  W e ls ch  S t e p - u p  T e s t ) .  A 
d a s h  i n d i c a t e s  t h a t  t h e  m o r t a l i t y  c o u l d  n o t  be  o b s e r v e d  f o r  
t h a t  s i t u a t i o n .

F o c a l
S p e c i e s

A m b r o s i a

A s s o c i a t e  S p e c i e s  Removed f u l l
Ambr. A gro . P l a n .  T r i f . Chen .  communi ty

1 . 0 0 a 1 . 0 0 a 1. 0 0 a 1. 0 0 a 1. 0 0 a

A g r o p y r o n

P l a n t a g o

T r i f o l i u m

1 . 0 0 a 1. 0 0 a

. 6 7 a  . 6 1 a

Che nopod ium  . 8 8 a 1 . 0 0 a

1. 00a 1. 0 0 a 1. 0 0 a

. 2 7  ab  -  . 02ab  . 2 6 b

. 9 2 a  1 . 0 0 a  -  . 7 8 a
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r h i z o r a a t o u s  g r o w t h ,  b u t  no d e a t h  o f  s h o o t s  o r  cu lm s  was n o t e d  i n  any o f  

t h e  t r e a t m e n t s .

These  e x p e r i m e n t s  d e m o n s t r a t e  t h e  r e s p o n s e  i n  t h e  g r o w t h  o f  a f o c a l  

s p e c i e s  t o  t h e  r e m o v a l  o f  d i f f e r e n t  a s s o c i a t e s  a n d ,  l o o k e d  a t  a 

d i f f e r e n t  way,  t h e  e f f e c t  o f  a s i n g l e  a s s o c i a t e  on t h e  g r o w t h  o f  

d i f f e r e n t  f o c a l  s p e c i e s .  D a ta  on t h e  mean i n d i v i d u a l  g r o w t h  f o r  e a c h  

s p e c i e s  i n  t h e  f i v e - s p e c i e s  and a l l  o f  t h e  p o s s i b l e  f o u r - s p e c i e s  

c o m b i n a t i o n s  a r e  shown i n  F i g u r e  5 . 1 .  The m os t  o b v i o u s  p a t t e r n  i s  t h e  

l a r g e  e f f e c t  t h e  r e m o v a l  o f  Am b r o s i a  h a s  on t h e  g r o w t h  o f  P l a n t a g o , 

L e p i d i u m , T r i f o l i u m  and C henop od ium  ( F i g u r e  5 . 1 ) .  I n  t h e  m os t  e x t r e m e  

c a s e , t h e  r e m o v a l  o f  A m b r o s i a  i n c r e a s e d  t h e  g r o w t h  o f  Chenopo dium  in  

Y e a r  2 by a l m o s t  900% ( f r o m  . 0 5 4  t o  . 4 7 9  g / i n d i v i d u a l ) . A m b r o s i a  d i d  

n o t  h a v e  a s i g n i f i c a n t  e f f e c t  on  t h e  y i e l d  o f  A g r o p y r o n  i n  e i t h e r  y e a r  

o f  t h e  s t u d y .  The r e m o v a l  o f  no o t h e r  s p e c i e s  had a s  g r e a t  an e f f e c t  on 

t h e  g r o w t h  o f  a f o c a l  s p e c i e s .  I n  f a c t ,  o n l y  t h e  r e m o v a l  o f  A g r o p y r o n , 

and i n  one  i n s t a n c e ,  P l a n t a g o  ( w i t h  L e p i d i u m ) , had a n y  e f f e c t  a t  a l l  on 

t h e  g r o w t h  o f  an y  f o c a l  s p e c i e s .  T h i s  i s  i n  g e n e r a l  a g r e e m e n t  w i t h  t h e  

t w o - s p e c i e s  e x p e r i m e n t s  w h ich  fo u n d  a h i e r a r c h y  o f  c o m p e t i t i v e  e f f e c t  

w i t h  A m b r o s i a  > A g r o p y r o n  > P l a n t a g o  > L e p i d i u m  = T r i f o l i u m  

C h en o p o d iu m . H o w ev er ,  i n  t h e  t w o - s p e c i e s  s t u d i e s ,  A g r o p y r o n  g e n e r a l l y  

had a l a r g e  c o m p e t i t i v e  e f f e c t  and P l a n t a g o  had a s m a l l e r ,  b u t  

s i g n i f i c a n t ,  c o m p e t i t i v e  e f f e c t  on s p e c i e s  l o w e r  i n  t h e  h i e r a r c h y .  In 

t h e  r e m o v a l  s t u d i e s ,  b o t h  o f  t h e s e  s p e c i e s  o n l y  h a v e  e i t h e r  v e r y  s m a l l  

c o m p e t i t i v e  e f f e c t s ,  o r  t h e y  h ave  no e f f e c t  a t  a l l .

The h i e r a r c h y  o f  c o m p e t i t i v e  r e s p o n s e  i s  a l s o  s i m i l a r  t o  t h a t  foun d 

i n  t h e  t w o - s p e c i e s  e x p e r i m e n t s .  A m b r o s i a  and A g r o p y r o n  d e m o n s t r a t e d  

a l m o s t  no r e s p o n s e  t o  t h e  r e m o v a l  o f  a n y  o t h e r  s p e c i e s ,  w h i l e
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F i g u r e  5 . 1 .  The mean g r o w t h  o f  i n d i v i d u a l s  o f  e a c h  s p e c i e s  i n  
t h e  f u l l  co m m uni ty  and i n  a l l  p o s s i b l e  s i n g l e  s p e c i e s  r e m o v a l s  
( f o u r - s p e c i e s  t r e a t m e n t s )  i n  Year  1 ( t o p )  and Y e a r  2 ( b o t t o m ) .  
Below t h e  b a r s  i n  e a c h  f i g u r e  a r e  t h e  r e s u l t s  o f  a l l - p a i r s  
a n a l y s i s  f o r  t h e  e f f e c t  o f  r e m o v i n g  d i f f e r e n t  a s s o c i a t e  s p e c i e s  
on g r o w t h  o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s .  S p e c i e s  m i x t u r e s  u n d e r l i n e d  by 
t h e  same l i n e  do n o t  d i f f e r  s i g n i f i c a n t l y  ( p < . 0 5 ,  Welsh  s t e p - u p  
t e s t ) .
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C h e n o p o d iu m , L e p i d i u m , and T r i f o l i u m  a l l  d e m o n s t r a t e d  a s t r o n g  r e s p o n s e  

t o  t h e  r e m o v a l  o f  A m b r o s i a . A g a i n ,  t h e  h i e r a r c h y  i s  n o t  a s  c l e a r - c u t  a s  

i t  i s  i n  t h e  t w o - s p e c i e s  e x p e r i m e n t s .  In  g e n e r a l ,  t h e  f o c a l  s p e c i e s  i n  

t h e  f u l l  com muni ty  do n o t  r e s p o n d  a s  d r a m a t i c a l l y  t o  t h e  r e m o v a l  o f  an 

a s s o c i a t e  a s  t h e y  d i d  i n  t h e  o n e -  and t w o - s p e c i e s  e x p e r i m e n t s .

T h e r e  w e re  some d i f f e r e n c e s  i n  t h e  g r o w t h  o f  t h e  s p e c i e s  b e t w e e n  

t h e  two y e a r s  o f  t h e  s t u d y .  I n d i v i d u a l s  o f  A m b r o s i a  i n  t h e  f i v e - s p e c i e s  

communi ty  w e re  s m a l l e r  i n  Y e a r  1 t h a n  i n  Y e a r  2 ( 1 . 7 2  g and 2 . 9 8  g ,  

r e s p e c t i v e l y ) .  P l a n t a g o  showed t h e  o p p o s i t e  r e s p o n s e ,  o b t a i n i n g  a 

l a r g e r  i n d i v i d u a l  s i z e  i n  Y e a r  1 t h a n  i n  Y e a r  2 ( . 5 7  g and . 2 6  g ,

r e s p e c t i v e l y ) .  The o t h e r  two s p e c i e s  d e m o n s t r a t e d  v e r y  s i m i l a r  

p e r f o r m a n c e  i n  . t h e  two y e a r s .  T h i s  i s  i n  g e n e r a l  a g r e e m e n t  w i t h  t h e

b e t w e e n - y e a r  p a t t e r n s  e x h i b i t e d  by t h e  m o n o c u l t u r e  p l o t s  ( s e e  C h a p t e r

3 ) .

A Model  o f  P l a n t  I n t e r f e r e n c e

The r e s p o n s e  o f  a  f o c a l  s p e c i e s  t o  t h e  r e m o v a l  o f  a s i n g l e

a s s o c i a t e  s p e c i e s  p r o v i d e s  a m e a s u r e  o f  t h e  t o t a l  e f f e c t  o f  t h i s  

a s s o c i a t e  i n  s u p p r e s s i n g  t h e  f o c a l  s p e c i e s  i n  t h e  f u l l  com muni ty  

( ' p r e s s '  e x p e r i m e n t s ,  B e n d e r  e t  a l .  1 9 8 4 ) .  B e c a u s e  d i r e c t  ( s i m p l e )  and 

com plex i n t e r s p e c i f i c  e f f e c t s  a r e  s i m u l t a n e o u s l y  r e l i e v e d  f o l l o w i n g  t h e  

r e m o v a l  o f  an a s s o c i a t e ,  n e i t h e r  c a n  be  d i r e c t l y  and i n d e p e n d e n t l y  

m e a s u r e d .  The t o t a l  e f f e c t  i s  t h e  o n l y  i n t e r a c t i o n  t h a t  we can  

e x p e r i m e n t a l l y  m e a s u r e .

To e s t i m a t e  t h e  i n t e r s p e c i f i c  d i r e c t  ( s i m p l e ) ,  i n d i r e c t ,  and 

h i g h e r - o r d e r  c o m p o n en t s  o f  t h e  t o t a l  e f f e c t ,  I  h a v e  c o n s t r u c t e d  a 

g e n e r a l  model  o f  p l a n t  i n t e r f e r e n c e  t h a t  d e s c r i b e s  t h e  mean p e r f o r m a n c e
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o f  e a c h  s p e c i e s  a s  a f u n c t i o n  o f  t h e  a b u n d a n c e  o f  t h e  o t h e r  s p e c i e s  i n  

t h e  com m un i ty .  The m ode l  p r o v i d e s  e s t i m a t e s  o f  t h e  s i m p l e  and com plex  

e f f e c t s  b e t w e e n  s p e c i e s ,  a l l o w i n g  an u n d e r s t a n d i n g  o f  t h e  r e l a t i v e  

i m p o r t a n c e  o f  t h e  d i f f e r e n t  t y p e s  o f  i n t e r a c t i o n s  o c c u r r i n g  i n  a 

m u l t i s p e c i e s  co m m u n i ty .  The model  i s  s u p p o r t e d  u s i n g  d a t a  from p l o t s  

c o n t a i n i n g  o n e ,  t w o ,  f o u r ,  and f i v e  s p e c i e s  i n  v a r i o u s  c o m b i n a t i o n s .

The s t r u c t u r e  o f  t h e  m od el  i s  b a s e d  on t h e  r e s p o n s e  d e m o n s t r a t e d  by 

e a c h  f o c a l  s p e c i e s  t o  t h e  i n c r e a s i n g  a b u n d a n c e s  o f  d i f f e r e n t  a s s o c i a t e  

s p e c i e s .  I n  a n - s p e c i e s  s y s t e m ,  t h e  r e s p o n s e  wou ld  be r e p r e s e n t e d  i n  

( n + 1 ) - d i m e n s i o n a l  s p a c e ,  e a c h  i n d e p e n d e n t  a x i s  r e p r e s e n t i n g  t h e  e f f e c t  

o f  a d i f f e r e n t  a s s o c i a t e  s p e c i e s .  The d i f f i c u l t y  e x p r e s s e d  by t h e  

m u l t i - b o d y  p r o b l e m  i s  t h a t  t h e  p r e d i c t e d  r e s p o n s e  i n  ( n+1 ) - d i m e n s i o n a l  

s p a c e  i s  u s u a l l y  e x t r e m e l y  d i f f i c u l t  t o  d e t e r m i n e .

The r e s u l t s  o f  t h e  t w o - s p e c i e s  e x p e r i m e n t s  p r o v i d e  a method  t o  

o v e rco m e  t h i s  d i l e m m a .  The t w o - s p e c i e s  e x p e r i m e n t s  s u g g e s t  t h a t  t h e r e  

may be a g e n e r a l  p e r - a m o u n t  e q u i v a l e n c e  o f  e f f e c t s  ( s e e  G o l d b e r g  and 

Wern e r  1 9 8 3 ) .  T h a t  i s ,  a n y  s i n g l e  f o c a l  s p e c i e s  seems t o  r e s p o n d  t o  t h e  

same d e g r e e  t o  t h e  p r e s e n c e  o-f a s e t  amount o f  any a s s o c i a t e  s p e c i e s ,  no 

m a t t e r  t h e  i d e n t i t y  o f  t h e  a s s o c i a t e  s p e c i e s .  The b i o m a s s  o f  t h e  

n e i g h b o r i n g  i n d i v i d u a l  i s  t h e  m o s t  i m p o r t a n t  f a c t o r  d e t e r m i n i n g  i t s  

c o m p e t i t i v e  e f f e c t  upo n a f o c a l  i n d i v i d u a l .  I t  s h o u l d  be n o t e d  t h a t  

d i f f e r e n t  f o c a l  s p e c i e s  do r e s p o n d  i n  d i f f e r e n t  w a y s ,  i . e .  i t  i s  an 

e q u i v a l e n c e  o f  c o m p e t i t i v e  e f f e c t ,  n o t  r e s p o n s e .  I f  we c a n  a ssum e  t h a t  

t h e r e  i s  an e q u i v a l e n c e  o f  e f f e c t ,  t h e n  t h e  a x e s  i n  t h e  n - d i m e n s i o n a l  

s p a c e  t h a t  g i v e  t h e  a b u n d a n c e  o f  e a c h  a s s o c i a t e  s p e c i e s  can  be  c o l l a p s e d  

i n t o  a s i n g l e  a x i s .  F i g u r e  5 . 2  d e m o n s t r a t e s  t h e  g e n e r a l  model  i n  w h ich  

t h e  t o t a l  com bined  y i e l d  ( d r y  w e i g h t  b i o m a s s / m  ) o f  t h e  a s s o c i a t e s
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F i g u r e  5 . 2 .  The h y p o t h e t i c a l  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  mean g r o w t h  
o f  i n d i v i d u a l s  o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s  and t h e  t o t a l  y i e l d  o f  t h e  
a s s o c i a t e  s p e c i e s  ( b i o m a s s / m 2 ) . Yf i s  t h e  t o t a l  y i e l d  o f  a s s o c i a t e  
s p e c i e s  i n  t h e  f u l l  co m m u n i ty ,  Yr  i s  t h e  t o t a l  y i e l d  o f  a s s o c i a t e
s p e c i e s  when a  s e l e c t e d  a s s o c i a t e  s p e c i e s  h a s  b e e n  re moved  f r om  t h e
co m m u n i ty ,  and Yp r e p r e s e n t s  t h e  p r e d i c t e d  t o t a l  y i e l d  o f  a s s o c i a t e
s p e c i e s  i f  t h e  s e l e c t e d  a s s o c i a t e  s p e c i e s  h a s  no i n d i r e c t  e f f e c t s  on
t h e  f o c a l  s p e c i e s . vm i s  t h e  e x p e c t e d  mean g r o w t h  o f  i n d i v i d u a l s  o f
t h e  f o c a l  s p e c i e s  when no c o m p e t i t o r s  a r e  p r e s e n t ,  w h i l e  w f , w , and
wr r e p r e s e n t  t h e  e x p e c t e d  mean g r o w t h  o f  i n d i v i d u a l s  o f  t h e  f o c a l
s p e c i e s  a t  Y f ,  Yr , and Yp , r e s p e c t i v e l y .
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d e t e r m i n e s  t h e  mean b i o m a s s  o f  i n d i v i d u a l s  o f  t h e  f p c a l  s p e c i e s .  The 

t o t a l  com bined  y i e l d  o f  t h e  a s s o c i a t e  s p e c i e s  i n  t h e  f u l l  com mun i ty  (Y^) 

d e s c r i b e s  t h e  mean s u c c e s s  o f  i n d i v i d u a l s  o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s  i n  t h e  

f u l l  com muni ty  (w f ) .  The v a l u e  wm r e p r e s e n t s  t h e  e x p e c t e d  s u c c e s s  o f  

t h e  f o c a l  s p e c i e s  when no a s s o c i a t e s  a r e  p r e s e n t  ( w i t h o u t  c o m p e t i t o r s ;  

s e e  T a b l e  5 . 2 ) .

2
Note  t h a t  i n  t h i s  m o d e l ,  t h e  t o t a l  y i e l d  ( d r y  w e i g h t  b i o m a s s / m  ) o f  

a s s o c i a t e s  d o e s  n o t  i n c l u d e  t h e  y i e l d  o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s .  T h i s  i s  a 

m e t h o d o l o g i c a l  p r o b l e m .  I  c o u l d  o n l y  d i r e c t l y  c o n t r o l  s p e c i e s  d e n s i t y ,  

w h i c h  c a n  h a v e  an i n t r a s p e c i f i c  e f f e c t  on b o t h  mean p e r f o r m a n c e  and 

y i e l d .  So ,  I  was n o t  a b l e  t o  m a n i p u l a t e  t h e  y i e l d  o f  a f o c a l  s p e c i e s  

i n d e p e n d e n t  o f  mean p e r f o r m a n c e .  By n o t  i n c l u d i n g  t h e  e f f e c t  o f  t h e  

y i e l d  o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s  on i t s e l f ,  t h e  m ode l  i s  r e s t r i c t e d  t o  

a n a l y z i n g  s p e c i e s  w h i c h  a r e  n o t  a f f e c t e d  by  s t r o n g  i n t r a s p e c i f i c  

e f f e c t s .  H o w e v er ,  i f  a r e s p o n s e  c u r v e  s u c h  a s  t h a t  i n  F i g u r e  5 . 2  can be 

e s t a b l i s h e d  f o r  a  f o c a l  s p e c i e s ,  i t  w ould  s u g g e s t  t h a t  t h e  a b u n d a n c e  o f  

t h i s  s p e c i e s  d o e s  n o t  a f f e c t  i t s  own s u c c e s s  (n o  i n t r a s p e c i f i c  e f f e c t s ) .  

T h i s  m i g h t  o c c u r  i f  e i t h e r  t h e  d e n s i t y  o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s  was low 

a n d / o r  t h e  s i z e s  o f  i n d i v i d u a l s  w e re  s m a l l ,  so  t h a t  t h e  p l a n t s  

e f f e c t i v e l y  had no i n t e r a c t i o n s  w i t h  c o n s p e c i f i c  i n d i v i d u a l s .

T h i s  model  a l l o w s  a s t r a i g h t f o r w a r d  q u a n t i f i c a t i o n  o f  t h e  t o t a l ,  

d i r e c t  ( s i m p l e  i n t e r s p e c i f i c )  and i n d i r e c t  i n t e r s p e c i f i c  c o m p e t i t i v e  

e f f e c t s  o f  an  a s s o c i a t e  s p e c i e s  on a t a r g e t  s p e c i e s .  G iv e n  e q u i v a l e n c e ,  

t h e  e f f e c t  o f  a p a r t i c u l a r  g r o u p  o f  a s s o c i a t e  s p e c i e s  on a f o c a l  s p e c i e s  

i s  a f u n c t i o n  o f  t h e  sum o f  t h e  y i e l d  o f  t h e s e  a s s o c i a t e s .  T h i s  n e t  

e f f e c t  o f  a l l  a s s o c i a t e s  c a n  be  q u a n t i f i e d  a s  t h e  p e r c e n t  r e d u c t i o n  o f  

t h e  f o c a l  s p e c i e s :
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T a b l e  5 . 2  D e f i n i t i o n s  o f  t e r m s  f o r  a mod el  o f  m u l t i s p e c i e s  
i n t e r a c t i o n s .

2
= y i e l d  ( b i o m a s s / m  ) o f  t h e  a s s o c i a t e  s p e c i e s  o f

i n t e r e s t  when grown i n  t h e  f u l l  ( f i v e - s p e c i e s )  
co m m u n i ty .

Y^ = t o t a l  y i e l d  o f  a l l  a s s o c i a t e  s p e c i e s  when grown i n  t h e
f u l l  co m m u n i ty .

Y^ = t o t a l  y i e l d  o f  a l l  a s s o c i a t e  s p e c i e s  when grown i n
com muni ty  w i t h  t h e  a s s o c i a t e  s p e c i e s  o f  i n t e r e s t  
r e m o v e d .

Yp = p r e d i c t e d  t o t a l  y i e l d  o f  a l l  a s s o c i a t e  s p e c i e s  when
grown i n  t h e  f u l l  com muni ty  i f  no i n d i r e c t  e f f e c t s  
o c c u r .

w = mean w e i g h t  o f  i n d i v i d u a l s  o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s  whenm
no i n d i v i d u a l s  o f  t h e  a s s o c i a t e  s p e c i e s  a r e  p r e s e n t .

wf  = mean w e i g h t  o f  i n d i v i d u a l s  o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s  when
grown i n  t h e  f u l l  com muni ty  and a s s o c i a t e  y i e l d  = Y^.

w = p r e d i c t e d  w e i g h t  o f  i n d i v i d u a l s  o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s
^ i n  t h e  f u l l  co m m uni ty  i f  no i n d i r e c t  e f f e c t s  o c c u r  and

a s s o c i a t e  y i e l d  = Y .
P
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e f f e c t  o f  t o t a l  a s s o c i a t e  y i e l d  on t h e  f o c a l  s p e c i e s  = ---------- ( 1 )
wm

where  w and a r e  t h e  mean w e i g h t  o f  i n d i v i d u a l s  o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s  in t

i n  m o n o c u l t u r e s  and t h e  f u l l  c o m m u n i ty ,  r e s p e c t i v e l y  ( s e e  T a b l e  5 . 2 ) .  

The c o n t r i b u t i o n  o f  e a c h  a s s o c i a t e  t o  t h i s  n e t  c o m p e t i t i v e  e f f e c t  i s  

d i r e c t l y  p r o p o r t i o n a l  t o  i t s  c o n t r i b u t i o n  t o  t h e  t o t a l  y i e l d  o f

a s s o c i a t e s .  So,  t h e  t o t a l  e f f e c t  o f  a p a r t i c u l a r  a s s o c i a t e  s p e c i e s  on 

t h e  f o c a l  s p e c i e s  can  be q u a n t i f i e d  a s  t h e  p e r c e n t  r e d u c t i o n  o f  t h e

f o c a l  s p e c i e s  c a u s e d  by t h e  y i e l d  o f  a  s p e c i f i c  a s s o c i a t e  s p e c i e s :

Y w - w f
t o t a l  e f f e c t  o f  s p e c i e s  n = (-— -n- - ) ( — ------ ) ( 2 )

Yf  w f  m

w here  Yn i s  t h e  y i e l d  o f  t h e  s p e c i f i c  a s s o c i a t e  s p e c i e s  i n  t h e  f u l l

com m uni ty .  The v a l u e  o f  t h e  t o t a l  e f f e c t  o f  s p e c i e s  n w i l l  r a n g e  from 

n e g a t i v e  i n f i n i t y  t o  1 , w i t h  v a l u e s  l e s s  t h a t  0 i n d i c a t i n g  a

f a c i l i t a t i v e  e f f e c t  and v a l u e s  g r e a t e r  t h a n  0 i n d i c a t i n g  an a n t a g o n i s t i c  

( c o m p e t i t i v e )  e f f e c t .

B e c a u s e  t h e  model  a l l o w s  us  t o  p r e d i c t  t h e  g r o w t h  o f  t h e  f o c a l  

s p e c i e s  b a s e d  o n l y  on t h e  t o t a l  y i e l d  o f  a s s o c i a t e  s p e c i e s ,  t h e  d i r e c t  

and i n d i r e c t  e f f e c t s  can  be  u n d e r s t o o d  a s  t h e  e f f e c t  o f  a d d i n g  a 

s e l e c t e d  a s s o c i a t e  s p e c i e s  on t h e  t o t a l  y i e l d  o f  a s s o c i a t e s  p r e v i o u s l y  

fo und  when t h i s  s e l e c t e d  a s s o c i a t e  s p e c i e s  was n o t  p r e s e n t .  The 

a d d i t i o n  o f  a s e l e c t e d  a s s o c i a t e  s p e c i e s  a f f e c t s  t h e  t o t a l  y i e l d  i n  two 

d i s t i n c t l y  d i f f e r e n t  w a y s .  F i r s t ,  t h e  y i e l d  o f  t h e  s e l e c t e d  a s s o c i a t e  

(Y ) d i r e c t l y  i n c r e a s e s  t h e  t o t a l  y i e l d  o f  a s s o c i a t e s  (Yr )* T h i s  i s

q u a n t i f i e d  by t h e  model  a s  how much t h e  mean g r o w t h  o f  i n d i v i d u a l s  o f

t h e  f o c a l  s p e c i e s  i s  a f f e c t e d  by  t h i s  c h a n g e  i n  t h e  t o t a l  y i e l d  o f  t h e
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a s s o c i a t e  s p e c i e s .  S e c o n d l y ,  t h e  p r e s e n c e  o f  t h e  s e l e c t e d  a s s o c i a t e  

s p e c i e s  c a n  c h a n g e  t h e  y i e l d s  o f  t h e  o t h e r  a s s o c i a t e s  ( a n d  so  c h a n g e  

Yr ) .  T h i s  i s  q u a n t i f i e d  a s  t h e  i n d i r e c t  e f f e c t  o f  t h e  s e l e c t e d  

a s s o c i a t e  on t h e  f o c a l  s p e c i e s .

The d a t a  t o  e s t i m a t e  t h e  d i r e c t  and i n d i r e c t  e f f e c t s  i s  t h u s  

o b t a i n e d  f rom t h e  f o u r -  and f i v e - s p e c i e s  m i x t u r e s .  The d i r e c t  e f f e c t  i s  

q u a n t i f i e d  f rom t h e  d i r e c t  i n c r e a s e  i n  y i e l d  e x p e c t e d  f rom t h e  a d d i t i o n  

o f  t h e  s e l e c t e d  a s s o c i a t e  s p e c i e s .  The e x p e c t e d  t o t a l  y i e l d  o f  

a s s o c i a t e s  i n  t h e  f i v e - s p e c i e s  m i x t u r e  i s  t h e n :

Y = Y + Yp r  n ( 3 )

U s in g  t h i s  t o t a l  y i e l d  o f  a s s o c i a t e s  a s  an  e s t i m a t e  o f  t h e  d i r e c t  

e f f e c t s  o f  t h e  w h o le  a s s o c i a t e  s p e c i e s  g r o u p ,  an e s t i m a t e  o f  t h e  d i r e c t  

e f f e c t  o f  t h e  s i n g l e  s e l e c t e d  a s s o c i a t e  s p e c i e s  on t h e  f o c a l  s p e c i e s  can 

be o b t a i n e d :

Y w -w
d i r e c t  e f f e c t  = (— — —— - )  ( 4 )

Y r W f  m

w he re  w i s  t h e  p r e d i c t e d  s u c c e s s  o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s  a t  Y ( s e e  T a b l e  
P p P

5 . 2 ) .  The e s t i m a t e d  i n d i r e c t  e f f e c t  c a n  be  fo u n d  s i m p l y  by d i f f e r e n c e :

Yn w -w ^5 )
i n d i r e c t  e f f e c t  = t o t a l  e f f e c t  -  d i r e c t  e f f e c t  = (— ■ ) ( —— — )

i c wf  m

Both  t h e  d i r e c t  and i n d i r e c t  e f f e c t  r e p r e s e n t  a p e r c e n t  r e d u c t i o n  i n  t h e

maximum p o t e n t i a l  g r o w t h  o f  i n d i v i d u a l s  o f  a f o c a l  s p e c i e s .  Note  t h a t

when t h e r e  a r e  no i n d i r e c t  e f f e c t s ,  Y =Yf and w =wf and e q u a t i o n s  2 andp f  p f

4 a r e  e q u i v a l e n t .
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E v a l u a t i o n  o f  t h e  Model

The c r i t i c a l  r e q u i r e m e n t  o f  t l i i s  model  i s  t h a t  t h e  s u c c e s s  o f  t h e  

f o c a l  s p e c i e s  i s  a f u n c t i o n  o f  t h e  t o t a l  y i e l d  o f  t h e  a s s o c i a t e  s p e c i e s .  

To t e s t  t h i s  a s s u m p t i o n  and t o  a l l o w  an e s t i m a t i o n  o f  t h e  d i r e c t  and 

i n d i r e c t  e f f e c t s ,  r e s p o n s e  c u r v e s  w e re  e v a l u a t e d  f o r  a l l  s p e c i e s  i n  b o t h  

Y e a r  1 and Y e a r  2 u s i n g  a l l  e x p e r i m e n t a l  p l o t s  w h ic h  i n c l u d e d  e a c h  f o c a l  

s p e c i e s  w i t h  any  a s s o c i a t e  s p e c i e s  o r  c o m b i n a t i o n s  o f  a s s o c i a t e  s p e c i e s .  

The mean p e r f o r m a n c e  o f  i n d i v i d u a l s  o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s  was m e a s u r e d  as  

a f u n c t i o n  o f  t h e  t o t a l  co m bined  y i e l d  o f  a l l  o f  t h e  o t h e r  s p e c i e s  i n  

t h e  p l o t  f o r  Y e a r  1 ( F i g u r e  5 . 3 )  and Ye ar  2 ( F i g u r e  5 . A).

The d a t a  w e r e  a n a l y z e d  u s i n g  r e g r e s s i o n  a n a l y s i s .  The c h o i c e  o f  

t h e  r e l a t i o n s h i p  u s e d  t o  d e s c r i b e  e a c h  c u r v e  was somewhat  s u b j e c t i v e .  I  

w i s h e d  t o  d e t e r m i n e  e q u a t i o n s  w h i c h  would  d e m o n s t r a t e  t h e  s h a p e  o f  t h e  

w ho le  r e s p o n s e  c u r v e  and  a t  t h e  same t i m e  m i n i m i z e  t h e  v a r i a n c e  o v e r  t h e  

p o r t i o n  o f  t h e  c u r v e  u s e d  to  e s t i m a t e  d i r e c t  and i n d i r e c t  e f f e c t s .  The 

p o r t i o n  o f  c u r v e  u s e d  f o r  p r e d i c t i o n s  i s  t h e  r i g h t - h a n d  s i d e :  w h e re

n e c e s s a r y ,  t r a n s f o r m a t i o n s  w e re  u s e d  t o  w e i g h t  t h e  r e s i d u a l s  o v e r  t h e  

w h o le  l e n g t h  o f  t h e  r e s p o n s e  c u r v e  ( g e n e r a l l y  l o g - l o g  t r a n s f o r m a t i o n ) .  

The e q u a t i o n s  f o r  e a c h  c u r v e  a r e  p r e s e n t e d  i n  F i g u r e s  5 . 3  and 5 . 4 .  The 

v a l u e  o f  w t h e  s u c c e s s  o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s  i n  t h e  a b s e n c e  o f  

a s s o c i a t e s , was d e t e r m i n e d  f rom  m o n o c u l t u r e s  o f  e a c h  s p e c i e s  m a i n t a i n e d  

a t  t h e  n a t u r a l  d e n s i t y  ( s e e  C h a p t e r  3 ) .

The r e s p o n s e  c u r v e s  s u p p o r t  u se  o f  t h e  m od el  f o r  s p e c i e s  w h ic h  a r e  

l o w e r  i n  t h e  c o m p e t i t i v e  h i e r a r c h y .  The r e s p o n s e s  o f  P l a n t a g o , 

L e p i d i u m , T r i f o l i u m , and Chenop od ium i n  b o t h  y e a r s  a r e  c l e a r l y  a 

f u n c t i o n  o f  t h e  t o t a l  y i e l d  o f  a s s o c i a t e s  ( F i g u r e s  5 . 3  and 5 . 4 ) .  And in
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F i g u r e  5 . 3 .  The e f f e c t s  o f  t h e  t o t a l  y i e l d  o f  a s s o c i a t e  s p e c i e s  
on t h e  g r o w t h  o f  i n d i v i d u a l s  o f  t h e  f i v e  f o c a l  s p e c i e s  i n  Y e a r
1. The p o i n t s  i n d i c a t e  t h e  mean w t / i n d i v i d u a l  o f  t h e  f o c a l  
s p e c i e s  a c r o s s  a l l  t r e a t m e n t  p l o t s  (g row n  w i t h  e i t h e r  o n e ,  
t h r e e ,  o r  a l l  f o u r  o f  t h e  a s s o c i a t e  s p e c i e s ) .  The v a l u e  w^ i s  
t h e  y i e l d  o f  a  s p e c i e s  when fo u n d  i p  m o n o c u l t u r e  ( n o  c o m p e t i t o r s  
p r e s e n t ) .  The e q u a t i o n s  and r  v a l u e s  d e s c r i b e  t h e  l i n e  
i n d i c a t e d  on e a c h  f i g u r e .
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F i g u r e  5 . 4 .  The e f f e c t s  o f  t h e  t o t a l  y i e l d  o f  a s s o c i a t e  s p e c i e s  
on t h e  g r o w t h  o f  i n d i v i d u a l s  o f  t h e  f i v e  f o c a l  s p e c i e s  i n  Year
2.  The p o i n t s  i n d i c a t e  t h e  mean w t / i n d i v i d u a l  o f  t h e  f o c a l  
s p e c i e s  a c r o s s  a l l  t r e a t m e n t s  p l o t s  (g r o w n  w i t h  e i t h e r  o n e ,  
t h r e e ,  o r  a l l  f o u r  o f  t h e  a s s o c i a t e  s p e c i e s ) .  The v a l u e  w i s  
t h e  y i e l d  o f  a  s p e c i e s  when f o u n d  m o n o c u l t u r e  ( n o  c o m p e t i t o r s  
p r e s e n t ) .  The e q u a t i o n s  and r  v a l u e s  d e s c r i b e  t h e  l i n e  
i n d i c a t e d  on e a c h  f i g u r e .
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e a c h  c a s e ,  t h e  r e s p o n s e  c u r v e  a p p e a r s  t o  be  h i g h l y  n o n - l i n e a r .  The d a t a

w e re  g e n e r a l l y  d e s c r i b e d  b e s t  u s i n g  a l o g - l o g  t r a n s f o r m a t i o n  o f  t h e

d a t a ,  w h i c h  a l s o  p r o v i d e d  a hom ogeneou s  v a r i a n c e  ( r  v a l u e s  a r e  g i v e n  i n

F i g u r e s  5 . 3  and 5 . 4 ) .  The y i e l d  o f  A g r o p y r o n  was a l i n e a r  f u n c t i o n  o f

t h e  t o t a l  y i e l d  o f  a s s o c i a t e s  i n  b o t h  y e a r s  o f  t h e  s t u d y .  For  A m b r o s i a ,

t h e r e  was no s i g n i f i c a n t  e f f e c t  o f  t o t a l  y i e l d  o f  a s s o c i a t e s  on mean

g r o w t h  i n  Y e a r  1 and t h e r e  was o n l y  a v e r y  weak r e l a t i o n s h i p  i n  Ye ar  2 

o
(R = . 1 6 ) .  T h i s  may,  i n  p a r t ,  be c a u s e d  by t h e  s m a l l  r a n g e  i n  t h e  y i e l d

o f  a s s o c i a t e  s p e c i e s  f o u n d  w i t h  A m b r o s i a .

The Y and Yn f o r  e a c h  a s s o c i a t e - f o c a l  s p e c i e s  p a i r  w e re  d e t e r m i n e d

fr o m  t h e  r e s u l t s  o f  t h e  f o u r -  and f i v e - s p e c i e s  e x p e r i m e n t s  and u s e d  to

p r e d i c t  t h e  t o t a l  y i e l d  i n  t h e  a b s e n c e  o f  an i n d i r e c t  e f f e c t ,  Y • The

e q u a t i o n s  d e s c r i b i n g  t h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  f o c a l  s p e c i e s  s u c c e s s  and

t o t a l  y i e l d  ( F i g u r e  5 . 3  and 5 . 4 )  we re  t h e n  u s e d  t o  d e t e r m i n e  w ^ > t h e

p r e d i c t e d  s u c c e s s  o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s  i n  t h e  a b s e n c e  o f  i n d i r e c t

e f f e c t s .  S i n c e  no s t r o n g  e f f e c t  o f  y i e l d  on g r o w t h  was foun d f o r

A m b r o s i a  i n  e i t h e r  y e a r  o f  t h e  s t u d y ,  i t  was i m p o s s i b l e  t o  e s t i m a t e  t h e

d i r e c t  and i n d i r e c t  e f f e c t s  o f  o t h e r  a s s o c i a t e  s p e c i e s  on A m b r o s i a . The

d i r e c t ,  i n d i r e c t ,  and t o t a l  e f f e c t s  f o r  t h e  r e m a i n i n g  a s s o c i a t e - f o c a l

s p e c i e s  p a i r s  w e re  d e t e r m i n e d  u s i n g  e q u a t i o n s  2 ,  4 ,  and 5.

The r e s u l t s  a r e  p r e s e n t e d  f o r  b o t h  Year  1 and 2 i n  T a b l e  5 . 3 .  Each

v a l u e  r e p r e s e n t s  t h e  d i r e c t  o r  i n d i r e c t  e f f e c t  o f  t h e  a s s o c i a t e  s p e c i e s

i n  c h a n g i n g  t h e  maximum g r o w t h  o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s  (w ) .  P o s i t i v em
v a l u e s  i n d i c a t e  an a n t a g o n i s t i c  c o m p e t i t i v e  e f f e c t  w h i l e  n e g a t i v e  v a l u e s  

i n d i c a t e  a f a c i l i t a t i v e  e f f e c t .

No te  t h a t  a l l  o f  t h e  d i r e c t  e f f e c t s  a r e  p o s i t i v e  i n  v a l u e  ( o r  

z e r o ) ,  i n d i c a t i n g  a c o m p e t i t i v e  e f f e c t  o f  t h e  a s s o c i a t e  s p e c i e s  on t h e
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T a b l e  5 . 3  The e s t i m a t e d  d i r e c t  (D) and i n d i r e c t  ( I )  e f f e c t s  b e t w e e n  
s p e c i e s  i n  Y e a r  1. and 2.  V a l u e s  r e p r e s e n t  t h e  p e r c e n t  r e d u c t i o n  i n  
maximum p o t e n t i a l  g r o w t h  o f  i n d i v i d u a l s  o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s .  P o s i t i v e  
v a l u e s  i n d i c a t e  a c o m p e t i t i v e  e f f e c t ;  n e g a t i v e  v a l u e s  i n d i c a t e  a 
f a c i l i t a t i o n  e f f e c t .

YEAR 1.
Ass o c i a t e S p e c i e s

Ambro s i a A g r o p y r o n P l a n t a g o L e p i d i u m Cheno po dium
F o c a l  s p e c i e s D I D I D I D I D I

A g r o p y r o n .4 2 8  - . 0 6 3 — — . 0 6 2 - . 0 1 1 . 0 0 1  . 0 0 0 .0 0 6 - . 0 0 1
P l a n t a g o . 5 9 8  - . 0 3 8 .2 7 6 - . 0 3 0 - - . 0 0 1  . 0 0 0 . 0 0 8 - . 0 0 1
L e p i d i u m . 5 8 0  - . 0 2 4 .2 5 7 - . 0 1 2 . 0 7 9 - . 0 0 3 - .0 0 7 . 0 0 0
Chenop od ium .591 - .011 .2 6 0 - . 0 0 6 .081 - . 0 0 1 .0 0 1  . 0 0 0 - -

YEAR 2.

A m b r o s i a  
F o c a l  s p e c i e s  D______ I_

A g r o p y r o n .5 6 0 - . 0 9 7
P l a n t a g o . 5 6 3 - . 0 0 8
T r i f o l i u m .5 9 6 - . 0 1 2
Chenop od ium . 6 2 7 - . 0 0 3

A s s o c i a t e  S p e c i
A g r o p y r o n  P l a n t a g o

D I D I

_ . 0 6 6 - . 0 1 0
218 - . 0 0 6 - -
228 - . 0 0 5 . 0 7 2 - . 0 0 1
240 - . 0 0 2 .0 7 6

•H0O•1

s
T r i f o l i u m  C heno po dium  

D I  D I

000 . 0 0 0 . 0 0 7

O0
 •1

000 . 0 0 0 .0 0 7 . 0 0 0
- - . 0 0 8 . 0 0 0

000 . 0 0 0 - -
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f o c a l  s p e c i e s ,  w h i l e  t h e  i n d i r e c t  e f f e c t s  w e re  n e g a t i v e  ( o r  z e r o ) ,  

i n d i c a t i n g  a f a c i l i t a t i v e  e f f e c t .  Some o f  t h e  d i r e c t  e f f e c t s  w e re  q u i t e  

l a r g e ;  f o r  e x a m p l e ,  t h e  p r e s e n c e  o f  A m b r o s i a  i n  t h e  f i v e - s p e c i e s  

com muni ty  i n  Y e a r  2 r e d u c e d  t h e  g r o w t h  o f  Chenopod ium  by 63 p e r c e n t .  In  

many c a s e s  t h e  e f f e c t s  w e re  q u i t e  s m a l l ;  L e p i d i u m , T r i f o l i u m , and 

Chenop od ium had v i r t u a l l y  no e f f e c t  on t h e  o t h e r  s p e c i e s .

The m a in  f a c t o r  d e t e r m i n i n g  t h e  m a g n i t u d e  o f  t h e  d i r e c t  e f f e c t  was 

t h e  i d e n t i t y  o f  t h e  a s s o c i a t e  s p e c i e s ,  w i t h  t h e  A m b r o s i a  r e d u c i n g  t h e  

g r o w t h  o f  o t h e r  s p e c i e s  by f r o m  43 t o  63 p e r c e n t ,  A g r o p y r o n  by 22 t o  28 

p e r c e n t ,  P l a n t a g o  by 6 t o  8 p e r c e n t ,  and T r i f o l i u m , L e p i d i u m , and 

C henopodium n e v e r  r e d u c i n g  t h e  g r o w t h  by more  t h a n  1 p e r c e n t .  T h i s  i s  a 

r e m a r k a b l y  c o n s i s t e n t  c o m p e t i t i v e  e f f e c t  o f  e a c h  a s s o c i a t e .  The 

i d e n t i t y  o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s  a l s o  a f f e c t s  t h e  v a l u e  o f  t h e  d i r e c t  

e f f e c t ,  w i t h  A g r o p y r o n  b e i n g  t h e  l e a s t  a f f e c t e d  by an y  a s s o c i a t e  s p e c i e s  

and C heno po di um  g e n e r a l l y  b e i n g  t h e  m os t  a f f e c t e d .  Once a g a i n ,  t h e  

h i e r a r c h y  o f  c o m p e t i t i v e  e f f e c t  and r e s p o n s e  was a p p a r e n t .

Of p a r t i c u l a r  i n t e r e s t  i s  t h a t  t h e  i n d i r e c t  e f f e c t s  a r e  b o t h  

n e g a t i v e  ( o r  z e r o )  and  v e r y  s m a l l ,  c o n t r i b u t i n g  v e r y  l i t t l e  t o  t h e  t o t a l  

e f f e c t .  The r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  d i r e c t  and t h e  t o t a l  e f f e c t s  was 

ex am in e d  u s i n g  t h e  r e d u c e d  m a j o r  a x i s  met hod  t o  d e t e r m i n e  an i n d e p e n d e n t  

r e g r e s s i o n  l i n e  b e t w e e n  t h e  p a i r s  o f  t o t a l  and t h e  d i r e c t  e f f e c t s  

(Kermack and H a ld a n e  1 9 5 0 ) .  I f  t h e r e  w e re  no s i g n i f i c a n t  i n d i r e c t  

e f f e c t s ,  t h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  t o t a l  and d i r e c t  e f f e c t s  would  be 

d e s c r i b e d  by  a l i n e  o f  45 d e g r e e s  p a s s i n g  t h r o u g h  t h e  o r i g i n .  I n  b o t h  

y e a r s ,  t h e  r e l a t i o n s h i p  was d e f i n e d  by l i n e s  w i t h  s l o p e s  s l i g h t l y  l e s s  

t h a n  on e ( Y e a r  1 -  . 9 5 ,  Y e a r  2 -  . 9 6 ) ,  y e t  s t i l l  p a s s i n g  t h r o u g h  o r  v e r y  

n e a r  t h e  o r i g i n  ( F i g u r e  5 . 5 ) .  So ,  t h e  d a t a  i n d i c a t e  n o t  o n l y  t h a t  t h e
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F i g u r e  5 . 5 .  The r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  d i r e c t  and  t o t a l  
e f f e c t s  o f  a s s o c i a t e  s p e c i e s  on f o c a l  s p e c i e s  f o r  e a c h  
a s s o c i a t e - f o c a l  s p e c i e s  p a i r  i n  Y e a r  1 ( t o p )  and Y ear  2 
( b o t t o m ) .  The l i n e  i n  e a c h  f i g u r e  r e p r e s e n t s  w he re  t o t a l  
e f f e c t  = d i r e c t  e f f e c t  and t h e  i n d i r e c t  e f f e c t  = 0 .  The 
i n d i r e c t  e f f e c t  i s  t h e  d e v i a t i o n  b e t w e e n  t h e  l i n e  and e a c h  p o i n t  
a l o n g  t h e  a b s c i s s a .
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i n d i r e c t  e f f e c t s  i n  t h i s  com m uni ty  w e re  s m a l l  r e l a t i v e  t o  t h e  d i r e c t  

e f f e c t s ,  b u t  a l s o  t h a t  t h e y  g e n e r a l l y  i n c r e a s e d  a s  t h e  d i r e c t  e f f e c t  

i n c r e a s e d  ( T a b l e  5 . 3 ) .  The f a c t  t h a t  t h e  i n d i r e c t  e f f e c t s  we re  a l w a y s  

n e g a t i v e  o r  z e r o  i n d i c a t e s  t h a t ,  i n  t h i s  c o m m u n i ty ,  t h e  a d d i t i o n  o f  an 

a s s o c i a t e  a l w a y s  d e c r e a s e d  o r  had no e f f e c t  on t h e  a b u n d a n c e  o f  o t h e r  

a s s o c i a t e s .

T h e ' m e a s u r e  o f  i n d i r e c t  e f f e c t s  ( e q u a t i o n  5 )  o n l y  i n c l u d e s  e f f e c t s  

i n  w h ic h  an a s s o c i a t e  s p e c i e s  c h a n g e s  t h e  a b u n d a n c e  o f  a s e c o n d  

a s s o c i a t e  and t h u s  c h a n g e s  t h e  e f f e c t  o f  t h e  s e c o n d  a s s o c i a t e  on t h e  

f o c a l  s p e c i e s .  I f  t h e r e  w e re  s i g n i f i c a n t  h i g h e r - o r d e r  e f f e c t s ,  i n  w h ic h  

t h e  m ech a n i s m  o f  i n t e r a c t i o n  i s  a f f e c t e d  w i t h o u t  a f f e c t i n g  t h e  a b u n d a n c e  

o f  t h e  a s s o c i a t e ,  t h e n  t h e  r e s p o n s e  c u r v e s  c o u l d  n o t  h av e  b e e n  

g e n e r a t e d .  T h a t  i s ,  t h e  f a c t  t h a t  t h e  t o t a l  y i e l d  o f  a s s o c i a t e s  

p r e d i c t s  t h e  s u c c e s s  o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s  s u g g e s t s  t h a t  h i g h e r - o r d e r  

e f f e c t s  a r e  n o t  i m p o r t a n t  i n  t h i s  weedy p l a n t  co m m u n i ty .

DISCUSSION

The u s e  o f  t h e  mode l  t o  q u a n t i f y  t h e  d i r e c t  and i n d i r e c t  e f f e c t s  

i n d i c a t e s  t h a t  m o s t  o f  t h e  t o t a l  e f f e c t  b e t w e e n  s p e c i e s  i s  c a u s e d  by t h e  

d i r e c t  i n t e r a c t i o n s ,  and n o t  by i n d i r e c t  p a t h w a y s  o f  i n t e r a c t i o n  ( T a b l e  

5 . 3 ) .  The i n d i r e c t  e f f e c t s  w e r e  a l s o  a l l  f a c i l i t a t i v e ; t h e y  a c t e d  i n  

t h e  o p p o s i t e  d i r e c t i o n  a s  t h e  d i r e c t  c o m p e t i t i v e  e f f e c t s .  T h i s  would  be 

e x p e c t e d  a s  t h e  p r e s e n c e  o f  a d o m i n a n t  a s s o c i a t e  s p e c i e s  i n  t h e  

com muni ty  r e d u c e s  t h e  y i e l d  and p o t e n t i a l  c o m p e t i t i v e  e f f e c t  o f  e a c h  o f  

t h e  o t h e r  a s s o c i a t e  s p e c i e s .

I t  was somewhat  u n e x p e c t e d  t h a t  t h e  i n d i r e c t  e f f e c t s  would  be v e r y  

s m a l l .  For  e x a m p l e ,  i t  was known f rom t h e  t w o - s p e c i e s  s t u d i e s  t h a t
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A g r o p y r o n  h a s  a s t r o n g  c o m p e t i t i v e  e f f e c t  on Chenopodium and t h a t

A m b r o s i a  had  a s t r o n g  c o m p e t i t i v e  e f f e c t  on A g r o p y r o n . My e x p e c t a t i o n  

was t h a t  A m b r o s i a  would  h a v e  a s t r o n g  f a c i l i t a t i v e  i n d i r e c t  e f f e c t  on 

C henop od ium  b e c a u s e  o f  i t s  e f f e c t  i n  r e d u c i n g  t h e  a b u n d a n c e  o f

A g r o p y r o n . H o w e v e r ,  b e c a u s e  t h e  y i e l d  o f  A m b ro s i a  i n  t h e  f u l l  communi ty  

i s  l a r g e ,  t h e  d i r e c t  e f f e c t  o f  A m b r o s i a  i s  t o  r e d u c e  t h e  s i z e  o f  

C henop od ium  t o  a  v e r y  s m a l l  s i z e .  As t h e  s i z e  o f  Chenopod ium i s

r e d u c e d ,  i t s  r e s p o n s e  t o  t h e  c h a n g e s  i n  t o t a l  y i e l d  d e c r e a s e .  The

r e s p o n s e  c u r v e  f o r  Cheno po dium  i n  F i g u r e s  5 . 2  and 5 . 3  d e m o n s t r a t e s  t h a t  

t h e  c u r v e  a p p e a r s  t o  a s y m p t o t i c a l l y  a p p r o a c h  z e r o  s u c c e s s  f o r  t h e  f o c a l  

s p e c i e s  a s  t h e  t o t a l  y i e l d  i n c r e a s e s .  At t h i s  p o i n t  an y  a f f e c t  t h a t

A m b r o s i a  h a s  i n  r e d u c i n g  t h e  a b u n d a n c e  o f  A g r o p y r o n  s i m p l y  h a s  l i t t l e  

n e t  e f f e c t  on  C h en o p o d iu m .

Two f a c t o r s  seem t o  be  i m p o r t a n t  i n  r e s t r i c t i n g  t h e  i m p o r t a n c e  o f  

i n d i r e c t  e f f e c t s :  t h e  s h a p e  o f  t h e  r e s p o n s e  c u r v e  and t h e  amount  o f  t h e  

d i r e c t  e f f e c t .  B e c a u s e  o f  t h e  h i e r a r c h y  o f  c o m p e t i t i v e  e f f e c t  foun d  i n  

t h i s  c o m m u n i ty ,  a n y  l a r g e  d i r e c t  e f f e c t  ' p u s h e s '  t h e  r e s p o n s e  c u r v e  i n t o  

t h e  a s y m p t o t i c  r e g i o n  w h e r e  n e i t h e r  d i r e c t  o r  i n d i r e c t  e f f e c t s  h av e

l a r g e  e f f e c t s  on t h e  f o c a l  s p e c i e s .  S p e c i e s  h a v i n g  s m a l l  d i r e c t  e f f e c t s  

on t h e  f o c a l  s p e c i e s  g e n e r a l l y  h a v e  s m a l l  d i r e c t  e f f e c t s  on t h e  o t h e r

a s s o c i a t e s  a s  w e l l ,  and a g a i n  t h e  p o t e n t i a l  f o r  i n d i r e c t  e f f e c t s  i s

q u i t e  s m a l l .

I t  a p p e a r s  t h a t  t h e  a s s u m p t i o n  o f  e q u i v a l e n c e  o f  c o m p e t i t i v e  

e f f e c t s  c a n  be  r e l a x e d  somewhat  w i t h o u t  c h a n g i n g  t h e  g e n e r a l  c o n c l u s i o n s  

a b o u t  t h e  i m p o r t a n c e  o f  i n d i r e c t  e f f e c t s .  For  e x a m p l e ,  i f  one gram of  

A m b r o s i a  had  t h e  same c o m p e t i t i v e  e f f e c t  a s  t h r e e  g ra m s  o f  C h e n o p o d iu m , 

t h e  c o n c l u s i o n s  o f  t h e  mode l  wou ld  s t i l l  h o l d .  I n  f a c t ,  t h e  s i m p l e
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model  p r e s e n t e d  h e r e  c o u l d  be u s e d  by c o n v e r t i n g  g ram s  o f  Chenopo dium 

i n t o  an amou nt  o f  A m b r o s i a  " u n i t s "  h a v i n g  t h e  same c o m p e t i t i v e  e f f e c t .  

The a s s u m p t i o n  o f  e q u i v a l e n c e  i s  o n l y  i m p o r t a n t  i n  a l l o w i n g  t h e  

c o n s t r u c t i o n  o f  a s i m p l e  m ode l  o f  c o m p e t i t i v e  e f f e c t s .

The t h i r d  t y p e  o f  c o m p lex  i n t e r s p e c i f i c  e f f e c t ,  compound e f f e c t s ,  

do a p p e a r  t o  be  v e r y  i m p o r t a n t  i n  t h i s  com m uni ty ;  h ow ever  t h e y  a r e  

d i f f i c u l t  t o  q u a n t i f y .  A m e a s u r e  o f  t h e  i m p o r t a n c e  o f  compound e f f e c t s  

i s  g i v e n  by t h e  s h a p e  o f  t h e  r e s p o n s e  c u r v e .  The r e s p o n s e  c u r v e

d e m o n s t r a t e s  t h e  a b i l i t y  o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s  t o  r e s p o n d  t o  t h e  p r e s e n c e  

o f  a c o m p e t i t o r .  I f  t h e  r e s p o n s e  c u r v e  i s  l i n e a r ,  t h e n  t h e  p e r - a m o u n t  

r e s p o n s e  o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s  t o  c o m p e t i t o r s  i s  c o n s t a n t  and t h e r e  a r e  

no compound e f f e c t s .  I f  t h e  r e s p o n s e  i s  c u r v i l i n e a r ,  t h e n  t h e  a b i l i t y  

o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s  t o  r e s p o n d  t o  c o m p e t i t o r s  c h a n g e s  w i t h  t h e  t o t a l

y i e l d  o f  t h e  com muni ty  and t h e  p e r - a m o u n t  e f f e c t  o f  any  a s s o c i a t e  

s p e c i e s  on t h e  f o c a l  s p e c i e s  w ou ld  be d e p e n d e n t  upon t h e  t o t a l  y i e l d  o f  

t h e  r e s t  o f  t h e  a s s o c i a t e s .  The d a t a  i n d i c a t e  t h a t  t h e  r e s p o n s e  c u r v e  

f o r  A g r o p y r o n  i s  f a i r l y  l i n e a r ,  i n d i c a t i n g  o n l y  t h a t  t h e  m a g n i t u d e  o f  

t h e  compound e f f e c t s ,  i f  p r e s e n t ,  i s  n o t  c h a n g i n g  o v e r  t h e  r a n g e  o f  

a s s o c i a t e  y i e l d  i n v e s t i g a t e d .  H ow ever ,  P l a n t a g o , L e p i d i u m , T r i f o l i u m , 

and Chenopod ium  a l l  e x h i b i t  h i g h l y  n o n l i n e a r  r e s p o n s e  c u r v e s ,  i n d i c a t i n g  

t h a t  compound e f f e c t s  a r e  o p e r a t i n g ,  p a r t i c u l a r l y  a t  h i g h e r  y i e l d s .

The m ode l  r e q u i r e s  m a k i n g  two c r i t i c a l  a s s u m p t i o n s .  F i r s t ,  i t

a s s u m e s  t h a t  t h e r e  i s  a  g e n e r a l  e q u i v a l e n c e  o f  c o m p e t i t i v e  e f f e c t s  by

d i f f e r e n t  a s s o c i a t e s .  T h a t  i s ,  t h e  e f f e c t  o f  a u n i t  o f  a s s o c i a t e

s p e c i e s  on t h e  f o c a l  s p e c i e s  i s  c o n s t a n t ,  no m a t t e r  what  t h e  i d e n t i t y  o f  

t h e  a s s o c i a t e .  S e c o n d l y ,  t h e  m ode l  a s s u m e s  t h a t  t h e  i n t r a s p e c i f i c  

e f f e c t s  on t h e  f o c a l  s p e c i e s  a r e  m i n i m a l .
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The a s s u m p t i o n  o f  e q u i v a l e n c e  i s  c r i t i c a l  b e c a u s e  i t  a l l o w s  t h e  

d e t e r m i n a t i o n  o f  a s i m p l e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  f o c a l  s p e c i e s  s u c c e s s  and 

t h e  a b u n d a n c e  o f  c o m p e t i t o r s .  T h i s  a s s u m p t i o n  i s  n o t  u n r e a s o n a b l e  f o r  

t h i s  com mun i ty  ( s e e  C h a p t e r  4 ) .  N o n - e q u i v a l e n c e  w ould  l e a d  t o  a v e r y

p o o r  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  f o c a l  s p e c i e s  s u c c e s s  and t o t a l  a s s o c i a t e  

y i e l d .  I n  f a c t ,  t h e  r e l a t i o n s h i p  i s  a c t u a l l y  q u i t e  g o o d ,  e x c e p t  when 

A m b ro s i a  i s  t h e  f o c a l  s p e c i e s .  I t  i s  n o t  c l e a r  w h e t h e r  a p o o r  

r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  A m b r o s i a  s u c c e s s  and t o t a l  a s s o c i a t e  y i e l d  i s  due  

t o  n o n - e q u i v a l e n c e ,  h i g h  i n t r a s p e c i f i c  e f f e c t s ,  o r  t o  t h e  v e r y  s m a l l  

r a n g e  o f  a s s o c i a t e  s p e c i e s  y i e l d s  t h a t  we re  p r o d u c e d  when grown w i t h  

A m b r o s i a .

A s i m i l a r  g e n e r a l  e q u i v a l e n c e  o f  c o m p e t i t i v e  e f f e c t s  was f o u n d  by 

P e a r t  ( 1 9 8 2 )  i n  g r a s s l a n d  p l a n t  c o m m u n i t i e s  and G o l d b e r g  ( i n  r e v i e w )  i n  

a m i d - s u c c e s s i o n a l  o l d - f i e l d  co m m u n i ty .  G o l d b e r g  and W ern er  ( 1 9 8 3 )  

a r g u e  t h a t  e q u i v a l e n c e  s h o u l d  be e x p e c t e d  among p l a n t  s p e c i e s  o f  s i m i l a r  

g r o w t h  fo r m .  They s u g g e s t  t h a t  a h o m o g e n e i t y  o f  r e s o u r c e  r e q u i r e m e n t s ,  

d i f f u s e  c o m p e t i t i o n ,  and s t r o n g  s i z e  a s y m m e t r i e s  b e t w e e n  c o m p e t i n g  

i n d i v i d u a l s  w i l l  l e a d  t o  a g e n e r a l  e q u i v a l e n c e  o f  c o m p e t i t i v e  e f f e c t .  

The weedy com mun i ty  i n  B a i l e y  F i e l d  g e n e r a l l y  m e e t s  t h e s e  r e q u i r e m e n t s :  

t h o u g h  a l l .  i n d i v i d u a l s  b e g i n  a s  s i m i l a r - s i z e d  s e e d l i n g s ,  a s t r o n g  s i z e  

a sy m m et ry  d e v e l o p s  w i t h  4 - 6  w e e k s .

The a s s u m p t i o n  o f  low i n t r a s p e c i f i c  e f f e c t s  on t h e  f o c a l  s p e c i e s  

a l s o  a p p e a r s  t o  be v a l i d  f o r  m o s t  o f  t h e  s p e c i e s .  When grown i n  t h e  

f u l l  co m m u n i ty ,  t h e  i n d i v i d u a l  p l a n t s  o f  P l a n t a g o , L e p i d i u m , T r i f o l i u m , 

and Chenopod ium  a r e  so  sm a l l ,  t h a t  i t  i s  r a r e  f o r  i n d i v i d u a l s  o f  t h e  same 

s p e c i e s  t o  be  i n  c o n t a c t  w i t h  one  a n o t h e r .  H o w e v e r ,  i n t r a s p e c i f i c  

e f f e c t s  do a p p e a r  t o  r e s t r i c t  t h e  g r o w t h  o f  A m b r o s i a  a n d ,  t o  a more
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l i m i t e d  e x t e n t ,  A g r o p y r o n . I f  t h e  i n t r a s p e c i f i c  e f f e c t  i s  s t r o n g ,  i t  

c a n  s e r i o u s l y  b i a s  t h e  r e s p o n s e  c u r v e .  As p o i n t e d  o u t  e a r l i e r ,  i t  was 

f o r  t h i s  r e a s o n  and b e c a u s e  o f  t h e  p o s s i b l e  n o n - e q u i v a l e n c e ,  t h a t  t h e  

mode l  was n o t  u s e d  to  i n v e s t i g a t e  t h e  g r o w t h  o f  A m b r o s i a  i n  t h e  f u l l

commun i ty .

S e v e r a l  o t h e r  s t u d i e s  h a v e  p r o p o s e d  m e a s u r e s  o f  t o t a l ,  d i r e c t ,  and 

i n d i r e c t  c o m p e t i t i v e  i n t e r a c t i o n s .  I n  f a c t ,  t h r e e  s t u d i e s  p r o p o s e d  

m e a s u r e s  r e q u i r i n g  d a t a  f rom s i n g l e - s p e c i e s  r e m o v a l  s t u d i e s  s i m i l a r  t o  

t h e  e x p e r i m e n t s  u sed  h e r e  ( L a w l o r  1 9 7 7 ,  S i l a n d e r  and A n t o n o v i c s  1982 ,  

Bender  e t  a l .  1 9 8 4 ) .  H o w e v e r ,  t h e  m a t h e m a t i c s  u s e d  t o  d e t e r m i n e

L a w l o r ' s  gamma v a l u e  and B e n d e r  e t  a l . ' s  a ^  r e q u i r e  t h a t  t h e  communi ty  

r e t u r n  t o  e q u i l i b r i u m  f o l l o w i n g  t h e  r e m o v a l  o f  s p e c i e s .  T h i s  w ould  be 

i m p o s s i b l e  i n  t h i s  s t u d y  a n d ,  i n  f a c t ,  n e i t h e r  L a w lo r  o r  B en d e r  e t  a l .

p r o v i d e  e v i d e n c e  f rom s t u d i e s  i n  an y  n a t u r a l  s y s t e m .  S i l a n d e r  and

A n t o n o v i c s  a p p l i e d  t h e i r  m e a s u r e  o f  " r e m o v a l  r e s p o n s e "  ( t o t a l  e f f e c t )  t o  

a s e t  o f  c o a s t a l  p l a n t  c o m m u n i t i e s .  W h i l e  t h e i r  m e a s u r e  p r o v i d e s  an 

e s t i m a t e  o f  r e l a t i v e  t o t a l  e f f e c t s ,  i t  c a n n o t  be  s e p a r a t e d  i n  d i r e c t  and 

i n d i r e c t  c o m p o n e n t s .  But a l l  o f  t h e  p r o p o s e d  m e a s u r e s ,  i n c l u d i n g  t h a t  

p r o p o s e d  i n  t h i s  s t u d y ,  a r e  v e r y  s i m i l a r .  A l l  o f  t h e  s t u d i e s  q u a n t i f y  

an i n t e r a c t i o n  e f f e c t  a s  a f u n c t i o n  o f  t h e  amou nt  o f  r e s p o n s e  o f  t h e  

f o c a l  s p e c i e s  and t h e  amount  o f  a s s o c i a t e  s p e c i e s  p r e s e n t .

One o f  t h e  q u e s t i o n s  o r i g i n a l l y  s e t  o u t  i n  t h e  b e g i n n i n g  o f  t h i s  

c h a p t e r  was t o  u n d e r s t a n d i n g  t h e  r e l a t i v e  i m p o r t a n c e  o f  t h e  d i f f e r e n t  

t y p e s  o f  i n t e r a c t i o n s  t h a t  c a n  p o t e n t i a l l y  a f f e c t  e a c h  s p e c i e s  i n  t h e  

f u l l  co m m u n i ty .  The s p e c i e s  i n  t h i s  com mun i ty  a r e  r e s t r i c t e d  by 

d i f f e r e n t  t y p e s  o f  i n t e r a c t i o n s .  A m b r o s i a  i s  t h e  c o m p e t i t i v e  d o m i n a n t ,  

s t r o n g l y  s u p p r e s s i n g  m o s t  o f  t h e  o t h e r  s p e c i e s .  No e v i d e n c e  was foun d
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t h a t  t h e  p r e s e n c e  o f  a n y  o t h e r  s p e c i e s  a f f e c t s  t h e  g r o w t h  o f  A m b r o s i a . 

I t  i s  l i k e l y  t h a t  A m b r o s i a  h a s  a s t r o n g  c o m p e t i t i v e  e f f e c t  on i t s e l f .  

The f o u r -  and f i v e - s p e c i e s  e x p e r i m e n t s  do n o t  a l l o w - a q u a n t i f i c a t i o n  o f  

t h e  i n t r a s p e c i f i c  e f f e c t .  H ow ever ,  t h e  m o n o c u l t u r e  and t w o - s p e c i e s  

e x p e r i m e n t s '  s u g g e s t  t h a t  i n c r e a s i n g  A m b r o s i a  d e n s i t y  d o e s  l e a d  to  

r e d u c e d  g r o w t h .  So,  i t  i s  p r o b a b l e  t h a t  t h e  g r o w t h  o f  A m b r o s i a  i n  t h e  

f u l l  com m uni ty  i s  s t r o n g l y  a f f e c t e d  by i n t r a s p e c i f i c  e f f e c t s ,  b u t  n o t  by

an y  o t h e r  t y p e  o f  i n t e r a c t i o n .

At t h e  o t h e r  end o f  t h e  h i e r a r c h y ,  P l a n t a g o , L e p i d i u m , T r i f o l i u m  

and C h en o p o d iu m  a r e  a l l  s t r o n g l y  s u p p r e s s e d  i n  t h e  f u l l  communi ty .  

Th ese  s p e c i e s  a r e  s t r o n g l y  r e s t r i c t e d  by d i r e c t  e f f e c t s  f rom b o t h  

A m b r o s i a  and A g r o p y r o n  ( T a b l e  5 . 3 ) .  The g r o w t h  o f  P l a n t a g o , L e p i d i u m , 

T r i f o l i u m , and  Cheno pod ium i n  t h e  f u l l  commun i ty  a r e  a l s o  s t r o n g l y  

a f f e c t e d  by compound e f f e c t s ,  a s  i n d i c a t e d  by t h e  h i g h l y  n o n - l i n e a r  

r e s p o n s e  c u r v e s .  I t  i s  l i k e l y  t h a t  t h e  g r o w t h  o f  t h e s e  s p e c i e s  i s  n o t

a f f e c t e d  by i n t r a s p e c i f i c  e f f e c t s ,  on t h e  b a s i s  o f  t h e  r e s p o n s e  c u r v e s

and t h e  f a c t  t h a t  t h e s e  s p e c i e s  h a v e  v e r y  l i t t l e  e f f e c t  on o t h e r  

s p e c i e s .  I n d i v i d u a l s  a r e  v e r y  s m a l l  a n d ,  b e c a u s e  t h e y  a r e  s m a l l ,  o n l y  

r a r e l y  c a n  be  fo u n d  i n  c o n t a c t  w i t h  one a n o t h e r .  T h i s  s u g g e s t s  t h a t  t h e  

i n t r a s p e c i f i c  s i m p l e  and com plex  e f f e c t s  a r e  n o t  i m p o r t a n t  i n  r e g u l a t i n g  

t h e  g r o w t h  o f  t h e s e  s p e c i e s .  I n d i r e c t  e f f e c t s  a f f e c t i n g  t h e  g r o w t h  o f  

t h e s e  s p e c i e s  a r e  q u i t e  m i n o r .  The g e n e r a l  p a t t e r n  i s  t h a t  a l l  o f  t h e s e  

s p e c i e s  a r e  h i g h l y  s u p p r e s s e d  i n  t h e  f u l l  com muni ty  and t h a t  i n d i v i d u a l s  

o f  t h e s e  s p e c i e s  p e r s i s t  i n  t h e  f i r s t - y e a r  f i e l d  o n l y  b e c a u s e  t h e y  

become l e s s  r e s p o n s i v e  t o  i n c r e a s e s  i n  c o m p e t i t i o n  a s  t h e y  a r e  

i n c r e a s i n g l y  s u p p r e s s e d  by d i r e c t  c o m p e t i t i v e  e f f e c t s .

A g r o p y r o n , t h e  s p e c i e s  i n  t h e  m i d d l e  o f  t h e  h i e r a r c h y ,  may be t h e
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o n l y  s p e c i e s  t h a t  i s  l i m i t e d  by b o t h  s t r o n g  i n t r a s p e c i f i c  and 

i n t e r s p e c i f i c  e f f e c t s .  The r e s p o n s e  c u r v e s  f o r  A g r o p y r o n  ( F i g u r e s  5 .3  

and 5 . 4 )  do n o t  e x p l a i n  a h i g h  amount  o f  t h e  v a r i a n c e  i n  t h e  s u c c e s s  o f  

A g r o p y r o n  i n  d i f f e r e n t  p l o t s .  T h i s  may be  due  t o  t h e  e x p e r i m e n t a l  

d i f f i c u l t y  i n  c o n t r o l l i n g  t h e  i n i t i a l  d e n s i t y  o f  t i l l e r s ,  b u t  i t  may 

a l s o  be t h a t  t h e  r e s p o n s e  c u r v e  d o e s  n o t  i n c l u d e  a  s i g n i f i c a n t

i n t r a s p e c i f i c  e f f e c t .  O n ly  A m b r o s i a  e x h i b i t s  a s t r o n g  d i r e c t

c o m p e t i t i v e  e f f e c t  on A g r o p y r o n . The s t r o n g e s t  i n d i r e c t  e f f e c t  fo u n d  

( - . 0 9 7 )  i s  a l s o  an e f f e c t  o f  A m b r o s i a  on A g r o p y r o n . I t  i s  unknown i f  

t h e r e  i s  a s t r o n g  i n t r a s p e c i f i c  h i g h e r - o r d e r  e f f e c t  o f  A m b r o s i a  on

A g r o p y r o n .

I n  summary,  t h i s  p l a n t  communi ty  s eem s  t o  be s t r u c t u r e d  by

h i e r a r c h i c a l ,  a s y m m e t r i c  d i r e c t  c o m p e t i t i v e  e f f e c t s  w i t h  s t r o n g

i n t r a s p e c i f i c  e f f e c t s  on t h e  d o m i n a n t  s p e c i e s ,  A m b r o s i a  and A g r o p y r o n . 

I n d i r e c t  e f f e c t s  do n o t  a p p e a r  t o  be g e n e r a l l y  i m p o r t a n t  f o r  two

r e a s o n s :  d o m i n a n t  s p e c i e s  a r e  n o t  s t r o n g l y  a f f e c t e d  by d i r e c t  e f f e c t s  o f  

o t h e r  s p e c i e s  and so c a n n o t  be a f f e c t e d  by i n d i r e c t  e f f e c t s ,  w h i l e

s u b o r d i n a t e  s p e c i e s  a r e  s u p p r e s s e d  by d i r e c t  e f f e c t s  t o  a s i z e  a t  w h ich  

t h e y  show v e r y  l i t t l e  f u r t h e r  r e s p o n s e  t o  d i r e c t  o r  i n d i r e c t

c o m p e t i t i o n .

G e n e r a l  I m p l i c a t i o n s

What do t h e  r e s u l t s  o f  t h i s  s t u d y  s u g g e s t  a b o u t  com pl ex

i n t e r a c t i o n s  and t h e  s t r u c t u r e  o f  c o m m u n i t i e s ?  The m a j o r  f a c t o r s

c o n t r i b u t i n g  t o  t h e  i m p o r t a n c e  o f  d i f f e r e n t  t y p e s  o f  com plex

i n t e r a c t i o n s  i n  t h i s  com m uni ty  a r e  1 ) t h e  n o n - l i n e a r  r e s p o n s e  c u r v e  

e x h i b i t e d  by mos t  s p e c i e s  a s  f o c i  and 2 ) t h e  h i e r a r c h y  o f  s p e c i e s
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c o m p e t i t i v e  a b i l i t y .  The n o n - l i n e a r  c u r v e  seems  t o  be  a g e n e r a l  

phenomenon i n  h e r b a c e o u s  p l a n t  s p e c i e s  ( e . g .  r e c i p r o c a l  y i e l d  l a w ) ,  and 

may a l s o  o c c u r  i n  o t h e r  s p e c i e s  w h ich  e x h i b i t  v e r y  p l a s t i c  g r o w t h .  

U n f o r t u n a t e l y ,  v e r y  few s t u d i e s  h av e  a t t e m p t e d  t o  d e t e r m i n e  t h e  form of  

t h e  r e s p o n s e  c u r v e  o f  d i f f e r e n t  s p e c i e s  t o  i n c r e a s i n g  c o m p e t i t i o n  ( s e e  

S c h o e n e r  1 9 8 3 ) .

The h i e r a r c h y  o f  s p e c i e s  c o m p e t i t i v e  a b i l i t i e s  i s  e q u a l l y  i m p o r t a n t  

i n  d e t e r m i n i n g  t h e  i m p o r t a n c e  o f  complex  e f f e c t s  i n  t h i s  comm uni ty .  

W hi le  few s t u d i e s  h a v e  l o o k e d  a t  r a n k i n g s  o f  r e l a t i v e  c o m p e t i t i v e  

a b i l i t i e s ,  h i e r a r c h i e s  o r  t r a n s i t i v e  c o m p e t i t i v e  r e l a t i o n s h i p s  h av e  b e e n  

fo u n d  i n  o t h e r  h e r b a c e o u s  p l a n t  c o m m u n i t i e s  ( P e m a d a s a  and L o v e l l  1974 ,  

Pem adasa  1 9 7 6 ,  H a n d e l  1 9 7 8 ,  F o w l e r  1982) and i n  s e v e r a l  o t h e r  t y p e s  o f  

s e s s i l e  c o m m u n i t i e s  ( e . g .  i n t e r t i d a l  o r g a n i s m s  -  C o n n e l l  1961 ,  c o r a l s  -  

Lang 1 9 7 3 ,  r a a c r o a l g a e  e p i p h y t e s  -  S t e b b i n g  1 9 7 3 ) .  I t  i s  i n t e r e s t i n g  t o  

n o t e  t h a t  a l l  o f  t h e s e  o t h e r  t y p e s  o f  c o m m u n i t i e s  a r e  s p a c e  l i m i t e d  

s y s t e m s .  As w i t h  t h e  p l a n t  com muni ty  i n  t h i s  s t u d y ,  t h e  s p e c i e s  i n  

t h e s e  s y s t e m s  a l l  a p p e a r  t o  be  l i m i t e d  by and p o s s i b l y  c o m p e t i n g  f o r  a 

s i n g l e  r e s o u r c e .  I t  may be t h i s  c h a r a c t e r i s t i c  t h a t  l e a d s  t o  

c o m p e t i t i v e  h i e r a r c h i e s  ( h o w e v e r ,  s e e  Buss and J a c k s o n  1 9 7 9 ) .

Then m o s t  h e r b a c e o u s  p l a n t  c o m m u n i t i e s  a l s o  h ave  n o n - l i n e a r  

c o m p e t i t i v e  r e s p o n s e  c u r v e s  and h i e r a r c h i e s  o f  c o m p e t i t i v e  a b i l i t y .  

T h i s  s u g g e s t s  t h a t  i n t e r s p e c i f i c  compound e f f e c t s  may be i m p o r t a n t  i n  

t h e s e  c o m m u n i t i e s ,  w h i l e  i n t e r s p e c i f i c  i n d i r e c t  e f f e c t s  w i l l  n o t  be  

i m p o r t a n t .  I t  i s  a l s o  i n t e r e s t i n g  t o  c o n s i d e r  w here  t h e s e  p r e d i c t i o n s  

would  n o t  h o l d .  F i r s t ,  a l i n e a r  r e s p o n s e  c u r v e  f o r  any  f o c a l  s p e c i e s  

w i l l  b o t h  e l i m i n a t e  any compound e f f e c t s  and i n c r e a s e  t h e  p o t e n t i a l  

m a g n i t u d e  o f  t h e  i n d i r e c t  e f f e c t s .  T h i s  s i t u a t i o n  was fo u n d  f o r
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A g r o p y r o n  i n  t h i s  s t u d y ,  w h i c h  was a f f e c t e d  by t h e  s t r o n g e s t  i n d i r e c t  

e f f e c t s  o f  a l l  t h e  s p e c i e s .  S e c o n d ,  any d i s r u p t i o n  o f  t h e  h i e r a r c h y  may

a l s o  p r o d u c e  s t r o n g  i n d i r e c t  e f f e c t s  i n  t h e  c o m m u n i ty ,  t h o u g h  i t  may o r

may n o t  i n f l u e n c e  t h e  m a g n i t u d e  o f  t h e  compound e f f e c t s .  For  e x a m p l e ,  

s p e c i e s - s p e c i f i c  a l l e l o p a t h y  by a s u b o r d i n a t e  s p e c i e s  on a c o m p e t i t i v e  

d o m i n a n t  m i g h t  p r o d u c e  s t r o n g  i n d i r e c t  e f f e c t s  o f  t h i s  s u b o r d i n a n t  

s p e c i e s  on o t h e r  s p e c i e s  i n  t h e  com m uni ty .

What o t h e r  t y p e s  o f  c o m m u n i t i e s  m i g h t  e x h i b i t  n o n - l i n e a r  r e s p o n s e  

c u r v e s  and c o m p e t i t i v e  h i e r a r c h i e s ?  P o s s i b l y  s e s s i l e  m a r i n e  c o m m u n i t i e s  

s u c h  a s  b a r n a c l e s ,  c o r a l s ,  o r  a l g a e  may e x h i b i t  s u c h  p a t t e r n s ,  b u t  s i n c e  

r e s p o n s e  c u r v e s  and p a t t e r n s  o f  c o m p e t i t i v e  i n t e r a c t i o n s  h av e  b e e n  v e r y  

r a r e l y  d e t e r m i n e d  f o r  c o m m u n i t i e s ,  I  am n o t  a b l e  t o  a n s w e r  t h i s

q u e s t i o n .  I t  a p p e a r s  f r o m  t h i s  s t u d y  t h a t  t h e  p o t e n t i a l  f o r  d i f f e r e n t

t y p e s  o f  com plex  i n t e r a c t i o n s  t o  be i m p o r t a n t  e x i s t s  i n  many

c o m m u n i t i e s .  H oweve r ,  i t  i s  a l s o  c l e a r  t h a t  we h a v e  v e r y  s e ld o m

s u f f i c i e n t l y  e x p l o r e d  t h e  d y n a m i c s  o f  c o m m u n i t i e s  t o  e v e n  p r e d i c t  t h e  

i m p o r t a n c e  o f  t h e s e  i n t e r s p e c i f i c  f o r c e s .



Chapter 6

GENERAL CONCLUSIONS AND SUMMARY

The r e s u l t s  p r e s e n t e d  i n  t h i s  d i s s e r t a t i o n  on t h e  t y p e s  and 

i m p o r t a n c e  o f  s p e c i e s  i n t e r a c t i o n s  i n  a f i v e - s p e c i e s  p l a n t  com muni ty  

y i e l d e d  s e v e r a l  c o n c l u s i o n s :

1. The f i v e  s p e c i e s  i n v e s t i g a t e d  i n  e a c h  y e a r  e x h i b i t e d  a c o n s i s t e n t  

h i e r a r c h y  o f  c o m p e t i t i v e  a b i l i t y .  A m b r o s i a  had t h e  g r e a t e s t  c o m p e t i t i v e  

e f f e c t  on  o t h e r  s p e c i e s  and d e m o n s t r a t e d  t h e  l e a s t  c o m p e t i t i v e  r e s p o n s e  

t o  t h e  p r e s e n c e  o f  o t h e r  s p e c i e s .  A m b r o s i a  was f o l l o w e d  i n  t h e  

h i e r a r c h y  b y  A g r o p y r o n  and P l a n t a g o , w h i l e  L e p i d i u m , T r i f o l i u m , and 

C henop od ium  a l l  had a l m o s t  no c o m p e t i t i v e  e f f e c t  on  and we re  h i g h l y  

s u p p r e s s e d  by o t h e r  s p e c i e s .  T h i s  h i e r a r c h y  was e s t a b l i s h e d  by 

midsummer and was c o n s i s t e n t  i n  b o t h  y e a r s  o f  t h e  s t u d y .

2 .  The d a t a  f rom o n e - ,  t w o - ,  f o u r - ,  and f i v e - s p e c i e s  m i x t u r e s  s u g g e s t  

t h a t  m o s t  s p e c i e s  e x h i b i t  a n o n - l i n e a r  r e s p o n s e  t o  an i n c r e a s i n g

2
a b u n d a n c e  o f  c o m p e t i t o r s .  I n c r e a s i n g  t h e  y i e l d  ( d r y  w e i g h t  b i o m a s s / m  ) 

o f  c o m p e t i t o r s  had a n e g a t i v e  e f f e c t  on t h e  s u c c e s s  o f  P l a n t a g o , 

T r i f o l i u m , L e p i d i u m , and Chenop od ium w i t h  t h e  s l o p e  o f  t h i s  r e l a t i o n s h i p  

a s y m p t o t i c a l l y  a p p r o a c h i n g  z e r o .

3. T h e r e  a p p e a r e d  t o  be  a  g e n e r a l  p e r - a m o u n t  e q u i v a l e n c e  o f  

c o m p e t i t i v e  e f f e c t s  among t h e  s p e c i e s .  The i m p o r t a n t  f a c t o r

d e t e r m i n i n g  t h e  c o m p e t i t i v e  e f f e c t  o f  a s p e c i e s  was t h e  y i e l d  o f  t h a t
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s p e c i e s ,  r a t h e r  t h a n  i t s  i d e n t i t y .  No d i f f e r e n c e s  c o u l d  be fo und  i n  t h e  

c o m p e t i t i v e  e f f e c t s  o f  d i f f e r e n t  a s s o c i a t e  s p e c i e s  on a s i n g l e  f o c a l  

s p e c i e s  when t h e  a s s o c i a t e  s p e c i e s  w e r e  a t  t h e  same y i e l d .

4.  S i n g l e - s p e c i e s  r e m o v a l s  w e r e  p e r f o r m e d  i n  t h e  f u l l  f i v e - s p e c i e s  

communi ty  t o  m e a s u r e  t h e  r e s p o n s e  o f  f o c a l  s p e c i e s  t o  t h e  r e m o v a l  of  

s i n g l e  a s s o c i a t e  s p e c i e s .  T h e s e  r e m o v a l  e x p e r i m e n t s  p r o v i d e d  a m e a s u r e  

o f  t h e  t o t a l  e f f e c t  ( d i r e c t  + i n d i r e c t  i n t e r s p e c i f i c  e f f e c t s )  o f  e a c h  

s p e c i e s  a s  an  a s s o c i a t e  on e a c h  s p e c i e s  a s  a f o c u s .  The r e s u l t s  show 

t h a t  t h e  h i e r a r c h y  o f  c o m p e t i t i v e  a b i l i t y  o b s e r v e d  i n  t h e  t w o - s p e c i e s  

e x p e r i m e n t s  p e r s i s t e d  i n  t h e  f u l l  com m uni ty .  H o w e v e r ,  t h e  c o m p e t i t i v e  

e f f e c t s  o f  two s p e c i e s  w i t h  i n t e r m e d i a t e  c o m p e t i t i v e  a b i l i t y ,  A g r o p y r o n  

and P l a n t a g o , w e re  l e s s  i n  t h e  f u l l  com muni ty  t h a n  i n  t w o - s p e c i e s  

m i x t u r e s .

5. The r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  f o c a l  s p e c i e s  g r o w t h  and t h e  t o t a l  y i e l d  

o f  a s s o c i a t e  s p e c i e s ,  r e g a r d l e s s  o f  i d e n t i t y  o f  t h e  a s s o c i a t e  o r  

a s s o c i a t e s ,  was  h i g h l y  s i g n i f i c a n t  f o r  t h e  f o c a l  s p e c i e s  A g r o p y r o n , 

P l a n t a g o , L e p i d i u m , T r i f o l i u m , and C h en o p o d iu m . T h i s  r e l a t i o n s h i p  was 

u s e d  t o  s e p a r a t e  t h e  t o t a l  c o m p e t i t i v e  e f f e c t  o f  an  a s s o c i a t e  s p e c i e s  on 

a f o c a l  s p e c i e s  i n t o  a d i r e c t  e f f e c t  o f  t h e  a s s o c i a t e  s p e c i e s  a c t i n g  to  

i n c r e a s e  t h e  summed y i e l d  o f  a s s o c i a t e  s p e c i e s  and an i n d i r e c t  e f f e c t  o f  

t h e  a s s o c i a t e  s p e c i e s  i n  d e c r e a s i n g  t h e  y i e l d  o f  o t h e r  p o t e n t i a l  

c o m p e t i t o r s  and t h u s  d e c r e a s i n g  t h e  sum y i e l d  o f  a s s o c i a t e  s p e c i e s .  The 

r e s u l t s  s u g g e s t  t h a t  a )  t h e  d i r e c t  e f f e c t s  b e t w e e n  s p e c i e s  w e re  a l w a y s  

c o m p e t i t i v e  ( a n t a g o n i s t i c )  and o f t e n  q u i t e  l a r g e  and b) t h e  i n d i r e c t  

e f f e c t s  w e r e  a l w a y s  v e r y  s m a l l  o r  z e r o ,  and f a c i l i t a t i v e , a c t i n g  t o



119

i n c r e a s e  t h e  g r o w t h  o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s .

6 . T h e r e  was no e v i d e n c e  t h a t  i n t e r s p e c i f i c  i n d i r e c t  e f f e c t s  were 

i m p o r t a n t  i n  s t r u c t u r i n g  t h i s  com m u n i ty ;  h o w e v e r ,  compound e f f e c t s  were  

i m p o r t a n t  f o r  some s p e c i e s .  Compound e f f e c t s  a r e  a t y p e  o f  h i g h e r - o r d e r  

e f f e c t  and o c c u r  when t h e  d i r e c t  e f f e c t  o f  one  a s s o c i a t e  s p e c i e s  on a 

f o c a l  s p e c i e s  c h a n g e s  t h e  a b i l i t y  o f  t h e  f o c a l  s p e c i e s  t o  r e s p o n d  to  

a n o t h e r  a s s o c i a t e  s p e c i e s .  The h i g h l y  n o n - l i n e a r  c u r v e s  d e m o n s t r a t e d  by 

t h e  g r o w t h  r e s p o n s e  o f  i n d i v i d u a l s  o f  P l a n t a g o , L e p i d i u m , T r i f o l i u m , and 

Chenop od ium t o  i n c r e a s i n g  y i e l d s  o f  c o m p e t i t o r s  s u g g e s t  t h a t  compound 

e f f e c t s  m u s t  be  c o n s i d e r e d  t o  p r e d i c t  t h e  s u c c e s s  o f  t h e s e  s p e c i e s  i n  

t h e  f u l l  com m uni ty .

7.  The p l a n t  co m m uni ty  s t u d i e d  was s t r u c t u r e d  by h i e r a r c h i c a l ,  

a s y m m e t r i c  c o m p e t i t i v e  e f f e c t s .  Growth  o f  t h e  c o m p e t i t i v e l y  d o m i n a n t  

s p e c i e s ,  A m b r o s i a , was  r e s t r i c t e d  by s t r o n g  i n t r a s p e c i f i c  e f f e c t s .  The 

s p e c i e s  o f  i n t e r m e d i a t e  c o m p e t i t i v e  a b i l i t y ,  A g r o p y r o n , was r e s t r i c t e d  

by  b o t h  i n t r a -  and i n t e r s p e c i f i c  e f f e c t s .  The c o m p e t i t i v e l y  s u b o r d i n a t e  

s p e c i e s ,  P l a n t a g o , L e p i d i u m , T r i f o l i u m , and C h e n o p o d i u m , w e re  r e s t r i c t e d  

by i n t e r s p e c i f i c  and compound e f f e c t s .
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