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Liste des abréviations

BMa : aboveground dry biomass,
biomasse seche aérienne

CW : crown width, envergure

D : mean root diameter, diamétre
moyen racinaire

DI : mean root impact density, densité
d’'impact racinaire moyenne

Dpi : dot per inch, point par pouce
FDR : false discovery rate, taux de
fausses découvertes (statistique)

H : height, hauteur

LARa : aboveground leaf area ratio,
rapport de surface foliaire = ratio entre
la surface de feuille totale et la
biomasse seche aérienne

LDMC : leaf dry matter content, teneur
en matiere seche foliaire

LES : leaf economic spectrum,
syndrome economique foliaire

LMFa : aboveground leaf mass
fraction, proportion de masse foliaire
LNC : leaf nitrogen content, teneur en
azote foliaire

LSA : leaf soil area ratio = ratio entre
la surface totale de feuille et la surface
de sol couverte par la plante

PBD : plan banane durable

PCA, ACP : principal component
analysis, analyse en composante
principale

PdS : plante de service

RGR : relative growth rate, vitesse
relative de croissance

SdC : systeme de culture

SLA : specific leaf area, surface foliaire
spécifique, ratio entre la surface d’'une
feuille et sa biomasse séche

SRA : specific root area, surface
racinaire spécifique = ratio entre la
surface d’'une racine et sa biomasse
seche

TLA : total leaf area, surface foliaire
totale

Z . zone of root exploration, zone
d’exploration racinaire

Liste des especes

AP : Arachis pintoiKrapov. &
W.C.Greg.

B925 :Musaspp., AAA group,
‘Cirad925’

Bcav : Musaspp., AAA group,
Cavendish subgroup, ‘902’

BD : Brachiaria decumbenStapf
BP : Bidens pilosd..

BR : Brachiaria ruziziensisserm. &
C.M.Evrard

CCG : Cajanus cajariGuadeloupe
(L.) Millsp

CP : Centrosema pascuoruBenth.
CS : Crotalaria spectabilisRoth
CZ : Crotalaria zanzibaricaBenth.
DL : Dolichos lablabL.

GS : Gliricidia sepium(Jacq.) Walp.
MD : Mucuna deeringiangBort) Merr.
N : Vigna unguiculata‘David’ (L.)
Walp. / Niebe

NW : Neonotonia wighti{Wight &
Arn.) J.A.Lackey

P : Momordica charantid.. / Paroka
PN : Paspalum notaturkliggé

PP : Pueraria phaseoloide@Roxb.)
Benth.

RC : Ricinus communik.

SG: Stylosanthes guianengiiubl.)
Sw.

TP : Tagetes patuld.






INTRODUCTION GENERALE






1. Contexte général
a) L’agro-écosysteme bananier

La production de bananes aux Antilles

Aux Antilles francaises la banane est la principaléure d’exportation en termes de rente
mais la deuxiéme apres la canne a sucre en terengsgrihice cultivée. L’export a représenté
99% de la production de banane de Guadeloupe &taignique commercialisée en 2012
dont 75% a destination de la métropole, soit emviZb0 000 tonnes pour le marché francgais
qui représentait une valeur de 115 000 euros (ltgaf971.agriculture.gouv.fr). En 2014
c'est 72909 tonnes de bananes qui ont été exportdepuis la Guadeloupe
(http://www.insee.fr/). Cette culture est aujound’ressentielle au dynamisme économique
des Antilles et la mondialisation de ce commerétéaa I'origine d’'une forte intensification
de la production. La culture de banane (géviusg repose sur une monoculture intensive de
la variété Cavendish, avec un emploi massif d'mgahimiques. Cette production intensive
a provoqué une surexploitation des terres et fagole développement de bioagresseurs :
nématodes, charancon et adventices. Les banaoigrsusssi la cible de maladies fongiques
comme la fusariose, la cercosporiose jaune et loemment la cercosporiose noire. Les
moyens de lutte mis en place contre ces bioagresstces maladies ont été chimiques :
herbicides, nématicides, insecticides et fongicitlesont provoqué de fortes dégradations de
I'écosystéeme par pollution des eaux et des satsmeimpacté la santé des agriculteurs. Dans
un contexte de préoccupation croissante des pauymiblics concernant la réduction et
l'utilisation des intrants chimiques, la professibananiere est tournée désormais vers le

développement de systemes de culture durable.

Les systémes de culture de banane

Les systemes conventionnels en bananeraie se eldclen différentes versions (Dorel,
communication personnelle):

Les systemes traditionnels d@naneraies pérennesse trouvent principalement dans les
zones de montagne non mécanisables. Ces bananaeament étre établies en culture pure
ou en association avec des cultures annuelles coligname et des cultures pérennes
comme le café.

Dans les zones mécanisables on trouveldemneraies replantéegpériodiqguement selon

trois systémes de culture :












b. Les services agro-écosystémiques et les plantes de services

Services et plantes de service

L’intérét de maintenir un certain niveau de biodsi® au sein des espaces cultivés est
croissant pour obtenir des systemes durables #enés depuis le Millenium Ecosystem
Assessment (Millennium Ecosystem Assessment, 2@D&).intérét repose sur le fait que le
maintien de la biodiversité apporte des bénéfickspipulation humaine. Ces bénéfices sont
appelés services agro-écosystémiques. Les seragesécosystémiques ont été classés en
différentes catégories : d’approvisionnement, dgiliation, culturel et de soutien (Millennium
Ecosystem Assessment, 2005). Ces services peuverdis « intrants » lorsqu’ils apportent
un service qui bénéficie directement a l'agroéctesye (ex : service de régulation de la
pollinisation) et « produits » lorsqu’ils apportam service produits par I'agroécosysteme
(ex : service de production de fibre végétale) (ghat al, 2007; Le Rouxet al, 2008).
Depuis, de nombreuses études ont été menées pantifigu les services, les organismes qui
délivrent les services ou encore les effets duemiBur ces services (Braumehal, 2007,
Diaz et al, 2007; Lucket al, 2009). Parmi les différents écosystemes pouvénéficier de
ces services, les agroécosystémes sont des lisibégies pour promouvoir la biodiversité et
les régulations naturelles car ils ont depuis lengis été intensifiés et simplifiés pour
augmenter leur productivité et sont aussi deverlus pensibles aux stress biotiques et
abiotiques (Doreet al, 2011; Koohafkanet al, 2012; Duruet al, 2015). Mais les
agroécosystémes peuvent aussi subir des dis-seteisequ’une diminution de la production
ou une augmentation des charges liés a cette leisité (ex : augmenter I'arrosage d’une
parcelle suite & une compétition pour I'eau tropantante) (Zhangt al, 2007).

Différents organismes, dont les végétaux, peuventne ces services. Par exemple des
services d’approvisionnement peuvent étre déliyas les plantes fourrageres, culturel et
esthétique par des plantes a fleurs, de soutietepaslantes avec un fort systeme racinaire
permettant de décompacter le sol ou encore deatdgulpar les plantes capables de réguler
des bioagresseurs tels que les nématodes et lestas (Luet al, 2000; Scheeperet al,
2001; Medienest al, 2011). Ces plantes sont alors appelées plantssrdiee (PdS).

Les services agro-écosystémiqgues dans I'agro-éEmsgdananier

Aujourd’hui des systemes de cultures (SdC) innavantluant une biodiversité
choisie dans les bananeraies sont a I'étude pouteli le recours aux intrants chimiques et

aux herbicides en particulier. Ces SdC reposent'wilisation de plantes de service (PdS),












2. Les processus de compétition

a) La compétition pour la lumiére
Au-dessus de la surface du sol, la ressource lus@eest essentielle a la croissance des
plantes et devient source de compétition lorsoe’'abt limitante. Cette ressource est
essentielle a la croissance des plantes car ellgpirmet, via le processus de photosynthese,
de produire des assimilats carbonés qui rentrem$ ¢k constitution des différents organes

aériens et souterrains de la plante. La lumiérestressource unidirectionnelle. Bien que la



b) La compétition pour les ressources du sol
En dessous de la surface du sol se trouvent urdgnambre de ressources utiles a la
croissance des plantes. On y trouve des macro @b mutriments (comme l'azote et le
phosphore) et la ressource hydrique. Ces ressoureesont pas présentes de maniére
homogene dans le sol et ne sont pas toutes adessddla méme facon. Contrairement a la
lumiére les plantes ont un avantage compétitif priggnnel & leur occupation du sol par les
racines : on dit que la compétition pour les resssidu sol est « symétrique » par rapport a
la taille des plantes. L’acquisition et l'utilisati des ressources du sol reposent sur quatre
principaux processus : la demande de la plant&ralesport des ressources dans la plante,
'exploration du sol dans l'espace et I'exploratidn sol dans le temps. Ces processus
dépendent essentiellement de la structure du sgstaminaire des plantes, et de leurs
aptitudes a croitre en profondeur, en largeur ptéever la ressource. La demande de la
plante est dépendante de la biomasse aérienneifgr@tl’acquisition d’eau par les racines
va dépendre de la surface foliaire déployée et'@eapotranspiration provoquée par ces
feuilles (Blum, 2011). Les ressources du sol petivanier en quantité, en disponibilité et
elles ne sont pas localisées de la méme facon wtapsofil de sol (Dunbabiet al, 2013).

Les éléments peu mobiles tels que le phosphore plobdt rester en surface alors que la



3. L’écologie fonctionnelle et les traits fonctionn els

Le concept de traits fonctionnels résulte du cdngtaune classification taxonomique ne
fournit des informations que trés limitées du paletvue fonctionnel. Ainsi ont émergé les
principes de guilde (un groupe d’especes présedmpatterns similaires d’exploitation de
ressources) puis de groupe fonctionnel qui permietle regrouper des especes selon des
aspects fonctionnels : leur effet sur I'écosyst&mnlieur réponse a I'environnement. Parmi les
intéréts d’une telle approche, on peut noter ge’'pirmet de décrire le fonctionnement d’'une
plante suivant un faible nombre de valeurs dést(aiktributs) et de limiter les caractérisations
aux espeéces représentatives de chaque groupeofometti Les traits fonctionnels sont utilisés
en écologie comparative depuis plus de 50 anslevail al. (2007) par une analyse de la
littérature a montré que la notion de « trait » y@uavoir plusieurs sens. La définition que
nous adoptons dans notre étude est celle prop@ésop équipe un trait fonctionnel se
définit comme toute caractéristique morphologiquehysiologique ou phénologique,
mesurable a I'échelle de l'individu, sans référe@ckenvironnement, et intervenant dans la

valeur adaptative, ou fitness, de I'espece.

Chaque espece peut étre caractérisée par une asannd’attributs de traits, appelée un
syndrome de traits. Sur la base de syndromes itie shailaires on peut chercher a identifier
des types fonctionnels de plantes, aux stratégee$odctionnement contrastées. C'est en

écologie des populations que MacArthur and Wils@B68) ont proposé les premieres









4. De I'agronomie a I'agro-écologie

Les systemes bananiers aux Antilles présententflare adventice tres riche. Face a cette
grande diversité, le choix des plantes de servigetraduire dans les SdC innovants est
difficile. La possibilité de caractériser un grandmbre d’especes par I'approche par traits
fonctionnel peut potentiellement répondre a cettestjon : comment choisir les plantes de
service a intégrer dans un agroécosysteme ?

On cherche a caractériser simplement ces plantegrdees pour leurs différents effets sur
'agroécosysteme. L'approche « trait fonctionnelous a semblé intéressante pour décrire le
comportement de PdS car elle permet de caractéléseraniere simplifiée un grand nombre
d’especes vis-a-vis de leur effet sur I'écosystemte de leur réponse aux facteurs
environnementaux. Cette approche développée erogieotur des milieux naturels s’est
élargie trés rapidement aux milieux semi-naturptsi(ie) et est aujourd’hui envisagée pour
la description d’especes cultivées. Ansgeieal. (2004) et Durwet al. (2007) ont montré que
'approche par traits fonctionnels était adaptéergormer des groupes fonctionnels liés a la
réponse des plantes aux pratiques agricoles (né&uDe la méme facon Fried al. (2012)

et Guntonet al. (2011) ont appliqué cette méthode pour comprerddreéponse des
communautés d’adventices aux pratiques, ils onepemple montré que I'intensité du travalil
du sol filtrait les espéces adventices selon lewtdur et le poids des graines. Et Tribouillois
et al. (2015) ont appliqué cette méthode pour choisirrdélnges d’especes destinées a étre
introduites comme cultures intermédiaires en intkuce et a remplir des services agro-
écosystémiques liés a la gestion de I'azote.

Dans une optique de conception de SdC cette apprpeht permettre le choix de PdS
adaptées a différentes utilisations (de Beli@l, 2010; Damouet al, 2014b; Damouet al,

in press) grace a un choix multi-critére reposamtus choix multi-trait. Tixieret al. (2011)

ont montré que les traits fonctionnels pouvaieimahter un modéle mécaniste pour choisir
une PdS a introduire dans le systeme bananier. Dagt@l. (2014b) ont déterminé pour les
différents services attendus en bananeraie des famictionnels associés et les ont mesurés
pour un panel d’espéces. A partir des valeurs a@tstrdes notes attestant de la capacité des
especes a fournir un service ont été attribuéeaq@hespece peut alors étre décrite selon son
« profil fonctionnel », permettant de visualisensaptitude a rendre un certain nombre de
services agro-écosystémiques.

Il est assez récent de voir un rapprochement égrsciences de I'agronomie et de I'écologie
végétale et c’est dans cette dynamique que noussastwisi de profiter des synergies entre



5. Objectifs & Hypothéses

Ce travail de thése a pour objectif d’enrichirdesinaissances sur les relations de compétition
entre espéeces de I'agroécosysteme bananier (banplsiete de services et adventices) afin
de mieux comprendre les effets de l'introductioon# ou des plantes de services dans ces
systemes de culture. Nous souhaitons ainsi répandaequestion de recherche : Comment
choisir une PdS pour un service de régulation datiees dans le systeme bananier ?

Nous nous intéressons au service agro-écosystémajuegulation biologique des adventices
et au dis-service de compétition avec le bananiepguvent résulter de la compétition entre
plantes pour des ressources telles que la lumi@ay et les minéraux. Nous faisons
'hypothése qued compétition entre espéces repose principalementirsleur aptitude
respective a acquérir et utiliser une ressource p#agée et limitante Une plante peut
exercer une compétition sur une autre via diff@emhodalités que I'on appellera stratégies
de compétition. Nous faisons alors I'hypotheseuge’ stratégie de compétition se définit
par un ensemble de valeurs de traits fonctionnelséls a I'acquisition et I'utilisation des

ressources du milieu.






6. Méthodes

a. Choix des especes

Le choix des espéces s’est naturellement portéallas présentes et étudiées dans les agro-
écosystemes bananiers des Antilles. Pour les bensanine seule espebéusa acuminata
dont un cultivar en particulier la Cavendish edtieé et exporté dans le monde entier. Nous
avons choisi d’en étudier un deuxieme, le cultiCaad925 qui est un hybride créé par le
Cirad en Guadeloupe pour étre résistant a une meatadivellement arrivée aux Antilles, la
cercosporiose noire ou black Sigatoka due au clgmmopiMycosphaerella FijiensisCette
maladie provoque notamment un murissement précocaegpermet plus d’'avoir des fruits
de qualité suffisante pour I'exportation.

Nous avons choisis les especes de PdS au seinaddldation de PdS étudiée au Cirad de
Guadeloupe. Nous souhaitions voir représentéesdifiérentes formes de croissance
rencontrées et les avons choisies pour couvrirganeme de port, de durée de cycles de vie,
de hauteurs et de modes de fixations symbiotigégsrfiineuse/non légumineuse) contrastés.
Ainsi nos travaux ont porté sur les especes sudgaqtii combinent entre eux ces différents
critéres (Table 1 et Fig. 8):



! #3%& " $%& (Y& ) (%& *  + , ) *
Mucuna
pruriens Centrosema
var. pascuorum
deeringiana (CP)
(MD)
Musa spp.
Vigna . ‘Cirad925’
Tagetes unguiculata Crotalar_la Bidens (B925)
Patula . spectabilis i
(TP) var. David (CS) pilosa (BP) Musa spp
(N) ‘Cavendish’
(Bcav)
. Neonotonia Brachiaria . Cajanus cajan
Arachis wightii decumbens Polichos ‘Guadeloupe’ | Gliricidia
pintoi (AP) (NW) Stylosant_he S(BD) lablab (_DL) (CCG) sepium(GS)
Paspalum .__| guianensis .. | Pueraria : o
Momordica Brachiaria . Crotalaria Ricinus
notatum h . (SG) ..~ . |phaseolideg L i«RC
(PN) charantia ruzizienss (PP) zanzibarica communigRC)
'Paroka’ (P) (BR) (C2)

Table 1: Liste des especes de I'agroécosysteme etudeseque bananiers, plantes de services potentieladventices, classées selon leur

hauteur, leur port, leur durée de cycle de vieet tapacité a fixer I'azote de l'air.







b. Choix des traits

Les traits fonctionnels, liés aux aptitudes d’asgign et d’utilisation des ressources, mesurés
sur les plantes ont été choisi sur une base biajpigque et faisabilité de mesure. Les traits et
leurs fonctions associées liées a la compétitiarr o lumiére et les ressources du sol sont

présentés dans la Fig. 9. La bibliographie seraldgpée dans les chapitres de thése.

Fig 9 : Schéma des fonctions et des traits liéscglisition et I'utilisation de la lumiére et

des ressources du sol.



c. Conditions de croissances

Nous avons choisi de caractériser les especes il pa conditions de champ en parcelles
expérimentales. Les conditions environnementaegrdissance sont ainsi proches de la
réalité agronomique. La®f expérimentation s'est déroulée en plantes isadéesonditions
non limitantes pendant environ 6 mois (Fig. 10 Bt 1Plus de détails seront donnés dans les
chapitres de thése | et Il.

Puis nous avons choisi d’étudier les interactiantseeespéeces en fonction de leurs stratégies
de compétition lors d'une °2expérimentation en conditions de champs en pksett
expérimentales. Pour cette expérimentation noussat@t germer les graines en pépiniere
(Fig. 12) puis nous avons repiqué les plantulestaamp (Fig. 13). Plus de détails seront

donnés dans le chapitres Ill.









7. Démarche et agencement des chapitres de la thése

L’introduction de plantes de service dans un agasgsteme est un levier intéressant pour les
agriculteurs pour diminuer I'apport d’intrants chgues dans leurs cultures. Ce levier repose
sur le fait de faire bénéficier aux cultures, enaa I'agriculteur, des interactions biologiques
entres les plantes. Pour la régulation des adwmiicest attendu de la plante de service
introduite qu’elle régule l'adventice par des iamions de compétition. Dans un
agroécosystéme bananier, l'introduction de plange seérvice pour réguler la pression
adventice nécessite de comprendre les relatiom®mg@étition entre plantes, que ce soit des
adventices, des plantes de services ou des bana@@mprendre ces interactions permettrait
d’aider a choisir les plantes de services les pftisaces pour la régulation des adventices et
ayant le minimum d’effets négatifs sur la productides bananiers, mais aussi d'aider a
associer ces plantes de services entre elles pagexoir des couverts optimisant les services
attendus a la parcelle. Les relations de compaétipeuvent étre abordées sous deux angles
complémentaires, I'étude de l'impact d’'une plante Ia quantité de ressources disponibles
dans le milieu et I'étude de la réponse d’'une glamtune diminution de ressources. Cela
permet de prendre en compte I'effet d’une plantdasplante voisine et sa réponse a la plante
voisine via une diminution de la quantité de ressest Avec une approche par traits
fonctionnels, cela revient a étudier d’une parttiags d’effet d’'une plante et d’autre part ses
traits de réponses.

L’étude des relations de compétition entre plargeété envisagée en deux étapes: une
premiére étape de caractérisation des especeslsatsriraits fonctionnels impliqués dans les
relations de compétition, en plantes isolées et Bantation des ressources, pour définir une
stratégie de compétition potentielle, que I'on digpa par la suite pour plus de simplicité
« stratégie de compétition ». Puis une seconde &amalyse de la compétition lorsque les
especes sont cultivées en interactions. Lors geclaiére phase de caractérisation nous avons
décidé de regrouper les espéces par stratégiesng@etition selon leur syndrome de trait (=
ensemble de valeurs de traits) ce qui permet dasdép le concept d’especes. Les stratégies
correspondent aux aptitudes d'un groupe d’espécéacquisition et I'utilisation d’une
ressource. L'analyse de la compétition a concee® ihteractions entre stratégies de
compétition. Nous faisons I'hypothése que conndésestratégies de compétition des plantes

et les relations de compétition entre stratégiesrrpd aider a prévoir lissue de la
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CHAPITRE |

Stratégies aeriennes de compétition
pour la lumiere






Chapitre | : Stratégies aériennes de compétition po  ur la lumiere

INTRODUCTION du Chapitre |

Ce premier chapitre a pour objectif de caractériesr stratégies de compétition pour la
ressource lumiere selon des traits d’acquisitiord’atilisation de la lumiére d’'un panel
d’espéces, présentes ou potentiellement préseraes ks agrosystémes bananiers aux
Antilles. Il s’agit de quantifier les traits fonotinels d’effet des différentes espéces, c’est-a-
dire les traits qui caractérisent les structureswessi les fonctions qui vont permettre aux
plantes de capter la lumiere et d'utiliser la resse carbonée produite par photosynthése et
donc impacter la ressource lumineuse disponibles daigroécosystéme. Nous faisons les
hypothéses que les valeurs de traits fonctionnafs mous permettre de définir pour chaque
espece un syndrome de traits, d’identifier leurstiges a la compétition pour la lumiere et
d’en déduire des stratégies de compétition polurtaere permettant de grouper les espéces
selon leurs aptitudes. De plus I'étude par legstri@inctionnels nous permet de replacer nos
espéces sur un continuum de stratégies écologajlaed d’une stratégie d’acquisition a une
stratégie de conservation des ressources idestifiéles espéces en milieux naturels a travers
le monde.

Nous avons choisi de caractériser le potentielrdsgance des plantes sans qu’elles subissent
de compétition, en plantes isolées et en ressonmesimitantes car nous faisons I'hypothese
gue cela nous permettra d’évaluer leur stratégieaepétition. Nous nous sommes mis en
situation la plus proche du systéme bananier, enete de conditions pédoclimatiques, et
avons meneé une expérimentation au champ pendamtasxpour étudier a la fois des especes
annuelles et des espéces pérennes. Dans ce chrapisegrésentons les résultats de I'étude
sur la partie aérienne des plantes pour caraatéeiseptitudes d’acquisition de la lumiére et

d’utilisation de la ressource qui en découle.






[.1 INTRODUCTION

Given the need to reduce chemical inputs, covertplare being increasingly used in
innovative cropping systems to favour biologicagukation and to deliver agro-ecosystem
services, including pest, weed, and erosion col&ibileri, 1999; Luet al, 2000; Koohafkan
et al, 2012). The choice of the best cover plant spetciegeliver these services and of the
best spatial and temporal combinations of plantsh wihe main crop determine the
performances of the system (Vandermeer, 1989; Malgzt al, 2009). For farmers, this
choice is often complicated because no criteriaramtbrmalised framework are available to
help them choose among many species of cover ghased on their abilities.

In the French West Indies, banana is still mostiivated as intensive monoculture,
using large amounts of chemical inputs, among whhehnbicides represent the largest
proportion of the active ingredients (Bourgouin13p In these systems, the use of cover
plants to control weeds could help reduce herbitigets during two stages of the sequence
of banana cropping systems: fallow and the follgvinanana cycles (Damowt al,
submitted ). We assume that in these systems ahdtinstages, the biological regulation of
weeds by cover plants mostly relies on competitespecially for light, as the other resources
are seldom limiting for plant growth (high fertéison rates, high rainfall). Competition for
light can be defined as the acquisition of a shaesdurce (see Zimdahl (2004) for a review
of plant competition). The ability of a plant spexito compete for light can be assessed by its
light acquisition strategy, which may be affecteg $pecial abilities of aboveground
interference (e.g. overgrowth ability, shading),dmhancing access to light for the plant itself
and/or by reducing access to light by its neighbotihe interference abilities may be related

to the growth habit of plants (e.g. twining plants)

Light is an essential resource for plant growth, iads the driving force of
photosynthesis, which produces the carbohydratesssary for growth, development, and

maintenance. Light acquisition relies on four peses: (i) interception of light by the plant









.2 MATERIALS AND METHODS
[.2.1 Plant species and experimental conditions

The field experiment was conducted to charactdmse dessert banana cultivars, 17 cover
plant species, and two weed species (Table 1). tWwhebanana cultivars were the cultivar
‘902’ (Musa AAA, Cavendish subgroup, Bcav), whighaurrently used for produce bananas
for export all over the world, and the hybrid cuéti ‘Cirad925’ (Musa AAA, a new synthetic
hybrid from CIRAD, B925), which shows improved igance to Mycosphaerella fijiensis.
The two weed species were chosen because of thiguitous presence in banana cropping
systems in the French West Indies and the probigmag cause worldwide. Cover plant
species were chosen among a collection of trogiceér plant species studied by CIRAD in
the French West Indies.

The experiment was conducted at the CIRAD experiatestation of Neufchateau in
Guadeloupe (French West Indies, 16°04'48”N, 61538W, 263 m asl.), for a period of six
months (24 Apr.- 6 Nov. 2013), in a 0.4 ha field\pously used as fallow and destroyed with
herbicides and spading before the experiment. plaunts per species, corresponding to four
repetitions, were sown manually in separate 16 lot3 glistributed randomly within 6 blocs
in the field. The soil was an andosol. Mean totddusradiation was 462 +/- 40 MJ.m2.month-
1. Plants were grown under a rainfed regime. Cutadl@arecipitation was 2,829 mm. The
mean temperature was 25.6 °C during the experiaeamttemperatures ranged from 22.8 °C
to 29.7 °C. Fifty grams of urea (46% N) fertiliagas applied at the base of each plant at the
beginning of the experiment to ensure non-limiftgnt nitrogen nutrition. Weeds around the
plants were regularly removed by hand to ensurelinuiting conditions of plant growth and
to assess their growth and development potentiapeDding on the length of species life
cycle, traits were measured at mid-flowering, wlen half the twigs had flowered, or after

six months, i.e. at the end of the experimentsfecies with longer cycles.



qualitative growth habit (according to expert knedge).

http://www.theplantlist.org/and its

Species Abbreviation Family Growth habit
Arachis pintoiKrapov. & W.C.Greg. AP Fabaceae Creeping
Musaspp., AAA group, ‘Cirad925’ B925 Musaceae Erect
Musaspp., AAA group, Cavendish subgroup, ‘902’ Bcav Musaceae Erect
Brachiaria decumbenStapf BD Poaceae Semi-Erect-Creeping
Bidens pilosd.. BP Asteraceae Semi-Erect-Creeping
Brachiaria ruziziensisserm. & C.M.Evrard BR Poaceae Semi-Erect-Creeping
Cajanus cajariGuadeloupe’ (L.) Millsp CCG Fabaceae Erect
Centrosema pascuoruBenth. CP Fabaceae Twining
Crotalaria spectabilisRoth Cs Fabaceae Erect
Crotalaria zanzibaricaBenth. Ccz Fabaceae Erect
Dolichos lablabL. DL Fabaceae Twining
Gliricidia sepium(Jacq.) Walp. GS Fabaceae Erect
Mucuna deeringiangBort) Merr. MD Fabaceae Erect
Vigna unguiculata‘David’ (L.) Walp. N Fabaceae Creeping
Neonotonia wighti{Wight & Arn.) J.A.Lackey NW Fabaceae Twining
Momordica charantid.. P Cucurbitaceae Twining
Paspalum notaturkliiggé PN Poaceae Creeping
Pueraria phaseoloide@Roxb.) Benth. PP Fabaceae Twining
Ricinus communik. RC Euphorbiaceae Erect
Stylosanthes guianengidubl.) Sw. SG Fabaceae Erect
Tagetes patula. TP Asteraceae Erect




1.2.2 Selection of plant traits related to aboveground co mpetition for light: light
acquisition and aboveground interference abilities

The methodological framework we used to chara&ehs light acquisition strategies of plant
species was based on three steps: first, the ieelentt traits described in the literature, trait
measurements, and a second selection of traitsl asetatistical analyses. We proceeded
based on the assumption that the four processagdebo light acquisition (light interception,
light conversion, carbohydrates demand, carbohgdication) can be assessed by different
traits (Table 2). Light interception was assessgdthie volume of interception and the
occupation of the volume. The volume of intercepticas defined as the volume occupied by
the plant described by plant height (H) and plaotvo width (CW) (Westoby, 1998; Navas
and Moreau-Richard, 2005). The occupation of thieime was assessed with the leaf soll
area ratio (LSA), which was defined as the totahpleaf area divided by the soil surface the
plant covers, assessed by the projected area opl#dm onto the soil. Light conversion
efficiency was assessed by the specific leaf é&8ea) (Poorter and Evans, 1998; Reigtal,
1998) and the leaf dry matter content (LDMC), whaile two traits respectively positively
and negatively correlated with the mass-based maximeaf photosynthetic rate (Garnier and
Navas, 2013). Furthermore, SLA and LDMC are indicsa of the trade-off between
strategies for the acquisition and conservatiorresburces defined by the leaf economic
spectrum of Wrigheet al. (2004) and the plant economic spectrum of Fresehat. (2010)
(see also Wilsoret al, 1999; Garnier and Navas, 2012). Plant carbohgdrdemand was
assessed by aboveground dry biomass (BMa) (AarasdnKeogh, 2002; de Vidat al,
2006). Carbohydrate allocation was assessed by resds fraction (LMFa), total leaf
biomass/aboveground biomass, and leaf area ratkiR4), total leaf area/aboveground
biomass (Poortest al, 2012).

The aboveground interference abilities, an indarabf the aggressiveness of the plants, were
assessed according to expert knowledge with fogoaies of growth habit: twining species,
hereafter referred to as “lianas”, able to climb otmer plants; creeping species with
adventitious roots on twigs, able to pin down nbilring plants to the ground, and
preferentially growing horizontally; semi-erect-eping species with adventitious roots on
twigs, able to pin down neighbouring plants to ¢ftreund and growing both vertically and
horizontally, and erect species preferentially grmgw vertically, able to shade their

neighbours.



[.2.3 Plant trait measurements

At one sampling date per species, vegetative heigttplant crown width were measured
with a tape measure. A first sample of leaves vwasdsted precociously at the top of each
plant, according to standardized protocols forrteasurement of SLA (Perez-Harguindeguy
et al, 2013). Just after harvest, the leaves were platedplastic bag containing wet paper
and stored in a cooler for less than 15 min. Tlaéer removing the petioles, the leaf blades
were weighed (fresh biomass), scanned at 200 @otsmph with a scanner (Epson expression
10000XL Pro) and weighed again 48 h later aftemodg/ing at 70 °C (dry biomass). Leaf

area was measured with WinRHIZO Pro 2009a softw@&egent Instruments, Quebec,

Canada). LDMC was calculated by dividing fresh lei@imass by dry leaf biomass. The SLA
was calculated by dividing leaf area by dry leabass.

The rest of the aboveground organs of the plante weparated into two components: leaf
blades and petioles/stems. Each component was eciggparately after 48 h at 70 °C (dry
biomasses). Total leaf dry biomass was calculatedumming the dry leaf biomass of the

sample used for the determination of SLA and tle oé the dry leaf biomass. BMa was

calculated by summing the dry biomass of each compio stems, leaf blades, and petioles.

LMFa was calculated by dividing the leaf dry biomdxy the BMa. The plant total leaf area



|.2.4 Statistical analysis

All statistical analyses were performed using R 13doftware (alpha = 0.05) (Team, 2014).
Fligner tests were conducted to assess the homibgefesariance of trait values within a
species. Mean trait differences between species assessed with a nhonparametric Kruskal-
Wallis test, using the “kruskal” function in thegkage “agricolae” (de Mendiburu, 2014) in
R software with false discovery rate (FDR) cormactiThe Kruskal-Wallis test was chosen
because the data were non-parametric, due to tlal somber of replicates. Correlations
between traits were assessed using Spearman’soraek. Principal component analyses
(PCA) were performed to select a few traits amomgsé measured, which explain the
majority of variability between species on the tivst axes and to represent the distribution
of the 21 species (four replicates per speciespdXoe two species with only three replicates,
n=82). Traits were selected when their contributi@s at least 20%. Groups of species were
sought on the PCA representation. Differences batvwiee mean of projection of coordinates
of each group on the PCA-axis were tested with Kineskal-Wallis multiple pairwise

comparison test in the agricolae package.

.3 RESULTS

1.3.1 Characterisation of light acquisition traits and their correlations

Our panel of plant species displayed marked vanatin the values of all the functional traits
(Table 2). Mean trait values and standard deviatiare available for each species see
Appendix. For instance, the liana weed speciesd?thma biggest LARa which was four times
as big as that of the banana cultivars. The twabarcultivars had low SLA and LDMC,
whereas the two weed species had high SLA and BDMC, revealing the particularly good
resource acquisition abilities of the weeds compémebanana.

We then analysed the correlations between thes twaat measured to search for synergies or
trade-offs between some of them.

High BMa was more related to a high plant CW@.84, p<0.001) than to a high H=0.45,
p<0.001) (Table 3). H and CW were not correlatethenwhole panel of species (Table 3) but









1.3.2 Traits explaining the majority of the variabi  lity between species

PCA analysis with two axes explained most of theiabdity between our 21 species;
contained five traits and explained 80% of totalafaility (Fig. 2.). Axis 1 explained 46% of
variability, while axis 2 explained 34%. SLA and RA contributed significantly (32% and
21% respectively) to axis 1, BMa and H contribugeghificantly (35% and 22% respectively)
to axis 2, and plant CW contributed to both ax@8420 axis 1 and 21% to axis 2, Fig. 2A).






1.3.3 Light acquisition strategies of cover plant s pecies

Projections of individuals on the two-dimension&A’space showed that species were well
separated from each other, indicating lower ineadjr than interspecific variability (Fig.
2B, each ellipse corresponds to one species). femattgroups of cover plant species with
similar trait values could not be visually distimghed (Fig. 2B). Rather, the species were
located along a continuum between H and SLA andgaéogradient of BMa. The trade-off H
vs. LARa can be clearly seen in Fig. 2B, while titaele-off SLA vs. LDMC was represented
with the extreme acquisitive strategy marker i.eASThe cover plant species were on a
continuum from tall species with a high BMa, suchRa communisto shorter species
favouring resource investment in leaf area (higiRlaA with highly efficient photosynthesis
(high SLA), such ag\. pintoi (Fig. 2B). The two banana cultivars were locatlede to one
another and were separate from the cover planwaedl species, with a high H, a medium
BMa and a low SLA. They were positioned at the efthe cover plant species continuum
with tall plants. At the opposite end, the two weespeciesB.pilosa and M.charantia
combined a high SLA and a high LARa. The two liamover plant specied$).lablab and
P.phaseolideswere isolated from the other species with highaBkigh CW and high SLA.

1.3.4 Links between light acquisition strategies an d aboveground interference

abilities

To investigate possible links between light acduasistrategies and interference abilities, we
analysed the projection of individuals’ growth Halmin the PCA axes. The ellipses
representing growth habit in Fig. 2C showed that tthining species had higher SLA and
LARa values than semi-erect-creeping and creegiegiss, which, in turn, had higher SLA
and LARa values than erect species. The meansogggiion of the coordinates of growth
habits on axis 1 differed significantly (p<0.008emi-erect—creeping and creeping species

showed similar SLA and LARa values but semi-ereceeping species had a bigger BMa.



|.4 DISCUSSION

Competition for light by plants involves complexysiological processes which are difficult
to measure and no method is available to easilyrapidly compare and choose cover plant
species according to their light competition sgas. Our study identified the light
acquisition strategies of 21 tropical species witre functional traits along with their
interference abilities. Combining these two levelanformation enabled us to define light

competition strategies.

1.4.1 Species position on ecological trade-offs

Few studies have measured traits on plant spesebin tropical agrosystems, e.g. (Damour
et al., 2014). Compared to the range of trait v&lmeasured in wild species worldwide in the
TRY database (Kattget al, 2011), the range of specific leaf area (SLA) ealwbserved in
our study is in the upper range in the TRY datab#®e observed range of leaf dry matter
content (LDMC) covers the whole range in TRY, ahd tange of height (H) is in the lower
range in TRY. The differences observed in H an&irA ranges are probably due to the
composition of our panel of species which does inolude tall woody trees. Indeed tall
woody species were not considered because theyl dmilhigher than banana and then
compete for light. Moreover they are known to héaeer SLA and lower growth rate than
weeds and grass (Osoakal, 2008; Kattgeet al, 2011). For each trait, our panel of species
displayed classical values: none of our tropica&cggs stood out in the range covered by the
ecological TRY database.

Among the ecological trade-offs revealed by studiesvild species, two were of a particular
interest to compare the light acquisition strategi our plant species. The first, based on
LDMC and SLA, revealed, at the leaf level, stratsgof conservation and acquisition of
resources respectively (Wriglet al, 2004). In our panel, the high SLA of the two weed
species underlined their capacity to acquire ressjrefficient photosynthesis and rapid
growth, which is consistent with the rapid invasstatus of most damaging weeds. Fig. 1B
compares the distribution of our tropical cultivcitgpecies in the trade-off between SLA and
LDMC considering the equation established by (Garei al, 2001) for wild species, which
negatively relates SLA and LDMC. The two banandicals (B925, Bcav) and two cover
plant species\{.unguiculataN, T.patula TP) stood out from Garnier's curve: for a given

LDMC, they had on average a lower SLA than wildcspe These species have undergone



1.4.2 Light acquisition strategies of cover plants

We assumed that the trade-offs and ecologicalegfieg described above can help identify
good competitors for light. At the leaf level, aogocompetitor would maximise leaf area
instead of tissue density to optimise light acdigisirather than conserving resources. At the
plant level, a good competitor could either maxamigeight to intercept light above
neighbouring plants or maximise leaf area producper unit of biomass to ensure a large
area of acquisition of light and quickly cover thal. We also assumed that these trade-offs
are not sufficient for a comprehensive assessmettieolight acquisition strategies of the
plant, particularly because they do not descriteevblume of interception of the plant and
carbohydrates demand.

The principal component analysis (PCA) we perforrpeavided a good description of the
differences in potential light competitive effech@ang plant species, with five traits among
the eight calculated. These five traits descritbed light interception structure (H, CW), the
efficiency of light conversion (SLA), the carbohgtks demand (BMa) and carbohydrates
allocation within the plant (LARa). The three otlits we calculated (LDMC, LMFa, LSA)
did not sufficiently distinguish our species congghto these five traits. We thus hypothesise
that LDMC was not needed to distinguish the spesteslied here because it was highly
correlated with SLA, which distinguished specieslwkhe LMFa turned out to be less useful



1.4.3 Do aboveground interference abilities overlap with light acquisition
strategies?

The projection of the growth habits on the PCAnfrerect species to twining species, is
consistent with the hypothesis of a trade-off betwevertical growth by production of
structures to support the aboveground parts opléwet and the horizontal expansion of leaf
area for light interception to cover the largestaa(Selayat al, 2007). We also showed that
erect and twining species were at each end of dhénuum of conservative and acquisitive
resources strategies, in accordance with Zhu arad(2@10). Our results are finally also in
agreement with the “climbing plant syndrome”, defirby Wykaet al. (2013), who showed
that lianas have, among other traits, high valieSL&\, LMFa, LARa and relative growth
rate. As a consequence, the growth habit overlapwe 2f the ecological strategies revealed
by trait trade-offs. However, the growth habit elithe trade-offs, is not sufficient to obtain a

comprehensive assessment of the plant’s poteot@mpete based on light acquisition.



1.4.4 Light competition strategies

The association of growth habit, an indicator oferference abilities, with the PCA
representation of light acquisition strategies élus to identify extreme light competition
strategies.

Plants which invest carbohydrates in a suppoutcire to grow in height (trunk) are in our
case only erect plant species. These species h&leading” competition strategy, with no
physical action on neighbours. Their ability to éeyp support structures in height allows
them to be in the top layers of the canopy, andetbee to increase access to light and to
shade neighbouring plants.

Plants which invest carbohydrates both in suppoucgires to grow in width (stems) and in
light acquisition structure (leaves) are twiningeses which produce large quantities of
biomass. They grow rapidly with efficient acquisitiof resources. Their ability to climb on
their neighbours enables them to grow at top of ¢daeopy where most of the light is
available, without producing any support structuréheight. They affect supporting plants
both mechanically, by making them carry their weigWyka et al, 2013), and
physiologically, by reducing their access to ligind associated photosynthesis. These plants
have a “strong smothering” competition strategy.

Plants which invest in leaf area production withidegrowth can be either creeping and semi-
erect-creeping species or twining species. Whewg #ne creeping and semi-erect-creeping
species, they are able to grow horizontally, testwiomass in leaf area expansion, and to re-
root in the soil by developing adventitious rootstbeir twigs. They have an “obstruction”
competition strategy conferred by their abilitydover the soil and to avoid the germination
and the emergence of weeds. When they are twiagias, they have the ability to smother
weeds, as described above, but in this case theyeas aggressive. They have a “weak
smothering” competition strategy.

As high biomass production can increase the efiéatompetition (den Hollandegt al,
2007; Tobinet al, 2012), we assumed that for each competitionegjyatwe would find more
or less good competitorB, ruziziensis/s A. pintoifor obstructionR. communiys T. patula
for shadingD. lablabvs N. wightii for strong smothering;. pascuorunvs M. charantiafor

weak smothering.



1.4.5 Using this characterisation to choose cover p  lants for banana cropping

systems

Characterising the light competition strategieca¥er plant species can be used to identify
candidate species which could control weeds by ebtimg for light in banana cropping
systems. However, competitive abilities againstdgesre not the only constraint to take into
account. The best cover plant to control weedsaimaha cropping systems also need to (i) be
shade tolerant and not to compete with bananaesources when used during the banana
production cycles, (i) to survive full exposure tmght and avoid restriction on its
competitiveness for resource acquisition when usédllows. Although we did not study the
reproduction stage of our plant species, the gtyaafiseed produced and their germination
power are part of their competitive ability to swevin the environment. Other services, like
nematode regulation and restauration of the soyisighal and chemical fertility, are also
expected during these two stages (Daneiwal, 2014a).

Cover plants can be used to control weeds during dtages of the sequence of banana
cropping systems: fallow and the following banageles. By focusing on light competition
between cover plants and weeds and between coaatspand banana, we can propose
hypotheses on the ideal strategies expected feettveo stages. Concerning fallow occurring
before banana plantation, cover plants speciegeaeired which occupy a large area to
control weeds but with no limitation in height basa there are no banana plants to damage.
We assumed that plants with a high demand can &aw®nger competitive impact on weeds
(den Hollanderet al, 2007; Tobinet al, 2012) and that we can maximise it without
endangering banana. Plants should thus have high, BNarge CW and H, and a high SLA,
whereas the LARa is less important at this sta§efdllow in Fig. 2B). We can assume that
species with high biomass production and a smatgeand obstruction strategy maximising
leaf and crown width growth would be well adaptedcontrol weeds at this stage provided
that they are able to survive full light. In ourngd the cover plants species closest to this
description ard®. lablab andP. phaseolidgswhich were very similar in width extension and
high biomass production, and the third closest wBasruziziensiswith high biomass
production only. Banana producers are currentlyinigsB. ruziziensisin fallows, but,
according to the results of our characterisati@mgaD. lablab or P. phaseolidegould be a

good solution.



1.5 CONCLUSION

This paper describes a new framework that was tsetharacterise the light competition
strategies of 21 species including one main cra@eisg and potential cover plant and weed
species for banana cropping systems. The use efffimctional traits made it possible to
distinguish light acquisition abilities and to hypesize on light competitive strategies by
taking into account the plant’s interference aiedit Associated with other strategies suited to
the constraints of the fallow and the banana proolicycles of the banana cropping system,
this characterisation of species’ light competitgtrategies will help choose the best cover
plant species. This framework is a promising b&sidevelop a tool to choose cover plants
according to their competitive abilities. It remsito be validated in competitive experiments,
in which the efficiency of each light competitiotragdegy is compared. What is more,
biological weed control is possible in another vilagn competition for light, by competition
for nutrients and water for example. An interestiegtension would be the study of

belowground competition using a similar trait-baap@roach.
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1.8 APPENDIX

Appendix : Mean + standard deviation of light comitpen functional traits of the species
studied and their growth habit (E: Erect, C: CragpiS-E-C: Semi-Erect-Creeping, T:

Twining).

In each column, different letters indicate sigrafidy different means of species’ parameters
(n=82, P<0.05, Kruskal-Wallis test and Kruskal-W&bkignificant difference post-hoc test









CONCLUSION du Chapitre |

Ce chapitre nous a permis de caractériser lesudpttd’acquisition et d'utilisation de la
ressource lumiere de notre panel despéces et we fassortir quatre stratégies de
compétition pour la lumiére : une stratégie d’onglergoour les especes érigées qui ont un
avantage compétitif di a leur grande hauteur ; siregégie d’obstruction pour les espéces
rampantes et semi-érigées rampantes qui ont untagercompetitif dd a leur croissance
rapide et a leur capacité de ré-enracinemenunetstratégie d’étouffement pour les especes
volubiles qui ont un avantage compétitif di a lpidaé de leur croissance, a la forte surface
foliaire développée par unité de biomasse et adapacité a grimper sur les plantes voisines.
Cette derniére stratégie a éteé divisée en deus-gamupes distincts, I'un avec des espéces a
treés forte production de biomasse et l'autre aléagroduction de biomasse Nous avons pu
identifier les corrélations entre traits qui redlét les compromis entre espéces observés en
écologie :

- Un compromis entre les capacités d’acquisitiodestonservation des ressources, mis
en évidence par les études en écologie a été fidenkins notre panel par la
corrélation négative entre les traits de surfadiaife spécifique et de taux de matiere
seche des feuilles.

- Un compromis entre l'investissement de ressouactbanée dans les tiges pour croitre
en hauteur ou dans la surface foliaire a été rgperéne corrélation négative entre la
hauteur et le ratio de surface foliaire produiteyrété de biomasse.

Dans le contexte agronomique du systéeme de culbamanier ou I'on recherche un
compromis entre un service de régulation des athe=nét un dis-service de compétition avec
le bananier, nous avons identifié la compétitiourpta lumiére comme le facteur clé a
maximiser pour réguler les adventices et la cortipitpour les ressources du sol comme le
facteur clé a minimiser pour minimiser la compétitiavec le bananier. Les plantes de
services que nous recherchons doivent donc présgatbonnes aptitudes a la compétition
pour la lumiére pour réguler les adventices via dinginution de cette ressource. Néanmoins
la connaissance de leur aptitude a la compétitanr fies ressources du sol est indispensable

pour limiter la compétition vis-a-vis du bananier.






CHAPITRE I

Stratégies souterraines de compétition
pour les ressources de sol






Chapitre Il : Stratégies souterraines de compétitio  n pour les
ressources de sol

INTRODUCTION du Chapitre Il

La caractérisation des especes selon leur aptaudequérir et utiliser la lumiere dans le
chapitre 1 permet d’avoir une vision plus fine @epanel d’especes selon les stratégies de
compétition pour la lumiére. Pour compléter cetesadiption nous allons maintenant
caractériser les especes selon leur aptitude aéacdas ressources du sol. Ainsi nous
pourrons identifier les especes susceptibles detdrplus faiblement en compétition avec les
bananiers et qui peuvent donc minimiser le disiserpotentiel lié a I'introduction de plantes

de service dans I'agrosystéme pour réguler lesrdmes.

De la méme maniéere que pour le chapitre | nousorsuétudier le potentiel de croissance des
especes, en plante isolée et sans ressourcesnliesitapour évaluer leurs stratégies de
compétition, en évaluant les aptitudes d’acquisitd d’utilisation des ressources du sol. Ce
chapitre se base sur la méme expérimentation gl pe&sentée au chapitre I, mais les

résultats présentés sont ceux de I'étude sur kepmouterraine des plantes pour caractériser

des stratégies de compétition de ressources dueskal mesure de traits fonctionnels.






1.1 INTRODUCTION

Using cover plants to reduce the use of chemigaltsis an increasingly popular solution in
innovative cropping systems. Cover plants can delagro-ecosystem services by favouring
the biological control of pests and erosion (Altid999; Luet al, 2000; Koohafkaret al,
2012). The effectiveness of biological control degee on the cover plant species and on the
spatial and temporal combinations of cover plarith e main crop (Vandermeer, 1989; Lu
et al, 2000; Malezieuxet al, 2009). One main limit to the use of cover plaims
agroecosystems is the lack of a decision supparhdwork to help to identify the most
suitable cover plant species.

Including cover plant species during fallow or agercrops with a main crop to biologically
control weeds helps reduce reliance on chemicalt&pespecially herbicides. Biological
weed control by cover plants mostly relies on catitipa for resources between the plant
cover and the weed species; the challenge is wepteover plant species from competing
with the main crop. In banana agroecosystems inFteach West Indies, we hypothesised
that the best way to achieve this goal is to ch@oser plants which compete strongly with
weeds for light but compete as little as possibiéhvibanana (the main crop) for soil
resources.

Trait-based approaches, which originate from comtpas functional ecology, have a high
potential for screening appropriate species andnare used to help choose cover plant
species (Tribouilloiet al, 2015; Damouet al, in press; Tardt al, in press, 2015). The
approaches rely on functional traits, i.e. morpgaal, physical and phenological features,
which can be measured on the individual plant, bade an impact on plant performance
(Violle et al, 2007). Traits are proxies for plant-driven pr@essand can be used to compare
a large number of species based on their poteattifity to perform the processes. Each plant
species can be characterized by a combinationads twhich define a strategy. Different
strategies among plant species can reflect diffecempetitive abilities (Fortuneét al,
2009). To analyse the strategies of plant spe@edeaf economic spectrum” has been
identified worldwide (Wrightet al, 2004) using leaf traits, which made it possilderdnk
plant species with strategies ranging from acquesito conservative. Broadly speaking,
species with an acquisitive strategy are defineshalsing rapid use of nutrients, resulting in a
high relative growth rate, while species with a sEmwative strategy are inversely defined as
conserving nutrients, resulting in a low relativewth rate. Specific leaf area and leaf dry

matter content are associated with acquisitive @ntservative strategies, respectively. This









1.2 MATERIALS AND METHODS

[1.2.1 Plant species and experimental conditions

A field experiment was conducted to characterise #tove-ground and below-ground
compartments (structure and function) involvedeasaurce acquisition of two dessert banana
cultivars, 17 cover plant species, and two weeaispecommonly found in banana cropping
systems (Appendix). Of the two banana cultivargattarized, Cavendish (Bcav) is the most
widely used cultivar in banana plantations arouma world today. Cultivar 925 (B925) is a
new cultivar created by Cirad which could replacavéhdish in few years because of its
resistance to black Sigatok&lycosphaerella Fijiens)s a major disease of banana in the
French West Indies. The experiment was conductéaeaCIRAD Neufchateau experimental
station in Guadeloupe (French West Indies, 16°0284&1°35'53"W, 263 m asl.) from the
24" of April to the 8" of November 2013 in a 0.4 ha field previously unfaddlow in which

the vegetation was destroyed with herbicides aradisg before the beginning of the
experiment. Four plants per species, corresportdifgur repetitions, were sown manually in
separate 16-m2 plots distributed randomly in te&lfiweeds growing around the plants were
regularly removed by hand to ensure non-limitingnplgrowth conditions and to assess the
growth potential of species. Depending on the lengt the life cycle of the species
concerned, traits were measured at mid-flowering, when half the twigs had started to
flower, or, in species with longer cycles, aftet sionths, i.e. at the end of the experiment.
More details concerning the plants species andrarpatal conditions are given in Tarey

al. (in press, 2015).

I1.2.2 Selection of plant traits related to belowgr  ound competition for water and
nutrients

We assumed that the four processes linked to tipgisiton of soil resources (plant demand,
soil exploration in space, soil exploration ovemdi water and nutrient uptake) can be
assessed in a small number of traits. The traddisted in Table 1 together with the main
functions with which they are associated to (refees are provided). Plant demand for water

and nutrients was assessed per plant by totahteaf (TLA). Spatial exploration of the soil by






11.2.3 Measurements and calculation of plant traits
At one sampling date per species (i.e. mid-flongrgtage or at the end of the 6-month

experiment), the above-ground parts of plants warapled. Concerning above-ground traits,
leaf nitrogen content (LNC) and specific leaf a(B8&A) were measured on few green leaves
taken from the top of the plants, using standaodgaols (Perez-Harguindegwy al, 2013).
The whole plant was used to measure above-grountdidmass (BMa). Total plant leaf area
(TLA) was calculated by multiplying plant leaf doyomass and SLA. In addition to BMa and
SLA, the above-ground traits used to describe tmepetitive abilities for light acquisition in
Tardy (in press, EJA) were height (H), crown wifd@W) and leaf area ratio (LAR), the latter
being the ratio between TLA and BMa. The above-gdoaits we measured are described in
detail in Tardyet al. (in press, 2015).

For below-ground traits, a 1-m deep and 1-m widadh was dug at a distance of 20 cm from
the base of the plant. The root intersections enviértical soil profile were counted on a 5 cm
x 5 cm mesh. The median depth was calculated aslépth at which 50% of the root
intersections were visible, and the median widththees width at which 50% of the root
intersections were visible. The median zone (Z) vadsulated as the product of median depth
and median width. Mean root impact density (DI) wakulated as the mean number of roots
visible as a function of the total area exploredtlig root intersections in the soil profile. In
each solil layer, we determined the total area egglby roots by multiplying each 5-cm thick
layer by the maximum lateral extension (i.e. th&tadice from the plant base to the farthest
root in that layer of soil). Root impact density geil layer (0-20, 20-40 and 40-80 cm) was
calculated in the same way as DI.

In addition, for each plant, three 1,000%swil samples were taken. The first sample was
taken at the plant base at a depth between 0-10thmmsecond sample at the mean root
exploration depth (i.e. max depth/2) under the hasthe plant, and the third sample at the
mean root exploration depth and width (i.e. maxtw/i). Each sample was washed and
filtered to access the roots. The roots were dmgl lab paper and scanned at 400 dots per
inch (Epson expression 10000XL Pro scanner). Tha and diameter of each root sample
were measured with WinRHIZO Pro 2009a software @Rednstruments, Quebec, Canada).
The three samples were then pooled and weighed7#th at 70 °C to evaluate the root dry
biomass. Specific root area (SRA) was calculateddivyding the total area of the three
samples by the root dry biomass. Mean root diam@gwas calculated by averaging the

root diameters of the three samples per plant.



I1.2.4 Statistical analysis

All statistical analyses were performed with R B.4oftware (alpha = 0.05) (R Core Team,
2014). Fligner tests were conducted to assessamedeneity of variance of the traits within
a species. The Kruskal-Wallis test was used bediesdata were non-parametric, due to the
small number of replicates, with the “kruskal” ftioo in the package “agricolae” (de
Mendiburu, 2014) with false discovery rate (FDR)reotion. Correlations between traits
were assessed using Spearman’s rank order coorelatefficient. Principal component
analyses (PCA) were performed with a few trait$ éxplained the majority of the variability
between species on the two first axes and to repteke distribution of the 21 species (with
four replicates per species except for two spewid#is only three replicates, n=82). Visual

groups of species were displayed on the PCA.

.3 RESULTS
[1.3.1 Soil resource acquisition traits

Mean values and coefficients of variation of fuonal traits are listed in Table 1 and the
details for each species of the panel are give\ppendix 1. Traits exhibited marked
variations according to the species. The trait with largest (25-fold) difference among
species was the median zone of root exploratiomciwtanged from 1,234 cm&( cajan, to

52 cm? . patula).Specific root area was the trait with the smal(&sfiold) difference among

species, which ranged from 1,058 cnf?(B. pilosg to 149 cmz2.g (C. cajan)

11.3.2 Correlations between traits influencing the acquisition of soil resources
The median root exploration zone was positivelyaated with mean root diameter=0.45,

pv<0.001) and with total leaf area=0.60, pv<0.001) and negatively correlated with mea
root impact density E-0.30, pv=0.007) and specific root arex-.50, pv<0.001) (Table 2
and Figl A). Mean root diameter was negatively elated with mean root impact density
( =-0.46, pv<0.001) and specific root area-.77, pv<0.001). Mean root impact density and
specific root area were positively correlated@.34, pv=0.002). These correlations suggest a
trade-off between plants with large diameter roetich explore the soil vertically and

horizontally and plants with a lot of thin roots iain explore the top layer of the soil.



11.3.3 Soil resource acquisition strategies

A principal component analysis of our 21 speciegh wix traits related to soil resource
acquisition strategies, explained 59% of total afaifity with two axes (Fig 1 A); axis 1 and 2
explained 38% and 21% of variability, respectiveBpecific root area (SRA), the median
zone of root exploration (Z) and mean root diamédgrcontributed significantly (26%, 25%
and 23% respectively) to axis 1, total leaf areBA)Tand mean root impact density (DI)
contributed slightly to axis 1 (14% and 9% respeagyi) and leaf nitrogen content (LNC)

contributed significantly (65%) to axis 2.









[1.3.4 Links between soil resource acquisition stra  tegies and light acquisition
strategies

As shown in Table 3, we looked for correlationswasn the six traits explaining soil
resource acquisition strategies and the five traitplaining light resource acquisition
strategies. Among the significant correlations (08Q), the median zone of root exploration
(Z2) was positively correlated with aboveground @igmass (BMa), height (H) and crown
width (CW) (with respectively =0.63, =0.52 and =0.42). BMa was positively correlated
with mean root diameter (D) and negatively coredatith specific root area (SRA)






11.3.5 Prospection zone for soil resources

The mean root impact density in each soil layentifies the soil occupation profile (see
example in the insert in Fig 3). According to theywwe calculated 0-20 and 40-80,
species with a positive0-20 had a lower root impact density than banartharD-20 cm soil
layer, e.g.T. patula(TP) orR. communig¢RC) in Fig 3. Species with a positivéd0-80 had a
higher root impact density than banana in the 4@®80soil layer, e.gA. pintoi (AP) or B.
ruziziensigBR) in Fig 3. Species which presented both20 and 40-80 positive are thus of
potential interest for associations with bananatheespecies on the top right in Fig 18:
wightii, C. zanzibarica, C. spectabilis, V. unguata, M. deeringianaand G. sepium(NW,
CZ, CS, N, MD and GS respectively).






I1.4 DISCUSSION

11.4.1 Trade-offs in root structure and root distri bution in the soil

We characterised species by assessing their metwte and root distribution in the different
soil layers. We observed two major negative cotigia. In accordance with the results of
previous studies (Foet al, 2012 and references therein), we found a negatweelation
between mean root diameter (D) and specific roed é8RA). This supports the hypothesis of
a root structural trade-off between species. Spewigh high SRA (or SRL, as they are
strongly correlated together (Mairet al, 2009)) are characterised by rapid nutrient
acquisition and turn-over (Roumet al, 2006; Fortet al, 2012) as a lot of thin roots allows
them to efficiently search for patches of nutriemmtghe shallow soil layers. Large diameter
roots have more strength to penetrate tough lagérsoil, which helps access deep soil
resources and increases the uptake of water (BSisdeh992). This is consistent with the root
economic spectrum theory opposing conservativeispdbigh D) and acquisitive species
(high SRA), regardless of botanical families (Rouraeal, 2006). In our case, mean root
impact density (DI) and the median zone of rootlesgtion (Z) could also be indicators of
this spectrum. Z is correlated with D and DI isretated with SRA.

The second negative correlation between Z and DIldcdlustrate a scale versus precision
foraging theory, in terms of root distribution imetsoil between: (i) plants that forage slowly
for resources at a large scale (horizontally andiozly) but with limited colonization of
space and few roots per dm? and (ii) plants thatgie rapidly at a smaller scale but with more
precision due to the large number of roots per dneteby increasing their chances of finding
a patch of nutrients. This is consistent with treé-off between efficiency of exploitation

(DI in our study) and exploitation potential (Zoar study) showed by Berntson (1994).

11.4.2 Competitive strategies for the acquisition o f soil resources and resources

acquired preferentially

We identified three main competitive strategiesclhappeared to favour the acquisition of
water, nitrogen, and P. Species with an “exploratitategy” explored a large volume of soil
(Z > 1000 cm?), had a high total leaf area andsauth a large diameter (> 1.5 mm). As
water is generally found in deep soil layers, tiaracteristics of plant species with an
exploration strategy suggest they could have a ggadude for the acquisition of water. In
this group, the LNC variation was high (Fig 1B),imiong to differences among species in N



11.4.3 Links between soil resources and light acqui  sition traits and strategies

Only a few positive correlations were observed leefwtraits which characterise the size of
the above-ground and below-ground prospection z¢hakle 3): the median zone of root
exploration (Z) was correlated with height (H) antbwn width (CW). The negative
correlations between H and LNC and SRA are congisteth the trade-off observed by
Hummelet al.(2007) between H and RGR, showing that slow grgvgipecies and tall plants
have dense roots which may increase root resistance longevity. We found another
correlation between LNC and SLA, the two indicatofsacquisitive strategy in the leaf
economic spectrum, in accordance with the resdltgrevious studies (Cornelisseast al,
1997; Garnieret al, 2004; Wrightet al, 2004; Chanteloup, 2013). The negative correlation

between root diameter D and SLA is in accordandh thie results of a study by Chanteloup



11.4.4 Soil root distribution of cover plants in co mparison with banana

We analysed the root distribution of cover planthwhe aim of maximizing the differences
between them and the banana root system to litgitference and minimize competition (Fig
3). This objective is based on the complementahigory to decrease competition between
intercropped species (Fridley, 2001; Eisenhauet2P0Ne hypothesised that species of cover
plant with positive 0-20 and 40-80, i.e. a lower root impact density than bananthe O-

20 cm soil layer and a higher root impact dengigntbanana in the 40-80 cm soil layer, will



[1.5 CONCLUSION

Following the characterisation of competitive ahab for light acquisition (Tardgt al, in
press, 2015), the present study characterisedoiin@etitive abilities of a range of species for
the acquisition of soil resources. Cover plantheabanana system can provide an ecosystem
service of biological weed control only if the coatition for resources with banana is
minimized. The approach described in this studyiples a conceptual basis to help choose
the right cover plant species depending on thetiomal traits that reflect the characteristics
of the species such as root distribution and dejotbt, morphological characteristics or the
ability to form nodules. We identified three maiwot strategies: an “exploration strategy”
used by species whose large diameter roots pemdiath vertically and horizontally in
search of resources in a large volume of soil,exploitation strategy” used by species which
prospect a smaller zone of soil with roots withighhspecific root area and a high nitrogen
acquisition ability, and an “interception strategySed by species which prospect shallow
layers of soil with roots with an intermediate Sfieaoot area and high mean root impact
density. In addition, we identified species withnimium interference in the root prospection
zone in the soil compared to the banana crop tonmse competition. For example, for the
purpose of intercropping\. wightii, C. spectabilisand V. unguiculatacould be cultivated
alone or in association, as they minimize interieeewith banana roots. During fallow, it is
not necessary to minimize competition with banamather cover plant species can be used
for weed control. For example, if a complementdrjeoctive is to avoid leaching of nitrate,

ruziziensiscould be used as it has a very high root impactsitle Conversely if the
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1.8 APPENDIX

Appendix 1: Mean * standard deviation of traitsrabterizing the competitive ability for the
acquisition of soil resources per species. In eattimn, different letters indicate
significantly different means of species paramefer82,P<0.05, Kruskal-Wallis test and
significant differences in the Kruskal-Wallis pdie test).









CONCLUSION du Chapitre Il

Ce chapitre nous a permis de caractériser lesudptt d’acquisition et d’utilisation des
ressources du sol de notre panel d’especes eirdedasortir trois stratégies de compétition
pour les ressources du sol : une stratégie d’eafior pour les espéces qui explorent le sol en
profondeur et en largeur avec des racines de gansetie pour satisfaire une forte demande
d’évapotranspiration (on peut faire I'hypothése qes espéces présentent un avantage
compétitif a l'acquisition de ressources qui seuwent en profondeur dans le sol); une
stratégie d’exploitation pour les especes qui exgpible sol en surface rapidement avec des
racines fines (on peut faire I'hypothése que cege@ss présentent un avantage compétitif
pour l'acquisition de ressource azotée) et undégia d’'interception pour les espéces qui
explorent le sol en surface avec un nombre tresitapt de racines fines (on peut faire
I'hypothése que ces especes présentent un avaraagedtitif pour I'acquisition de ressource
peu mobiles). Les espéces ne présentant pas di@ggiparticulieres pour étre classer dans les
trois stratégies de compétition décrites ci-dessls été regroupées dans une quatrieme
stratégie de compétition qualifiée de neutre. Nawusns pu identifier les corrélations entre

traits qui reflétent les compromis entre espédeserwvés en écologie :

- Un compromis entre les capacités d’acquisitiodestonservation des ressources, mis
en évidence par les études en écologie a été fidenkins notre panel par la
corrélation négative entre les traits de surfacieare spécifique et de diametre des

racines.

- Un compromis entre l'investissement de ressouambanée pour la production de
racines de gros diamétre permettant d’explorerangel volume de sol en profondeur
et en largeur ou pour la production de racinessfiae nombreuses pour exploiter
efficacement un faible volume de sol a été repéréupe corrélation négative entre la
taille de la zone de sol explorée et la densitéplict racinaire par unité de surface de

sol explorée .

Nous avons aussi étudié les liens entre stratégigennes et souterraines de compétition et
pointé l'intérét d’étudier les deux indépendamneartnous n'avons pas observeé de lien strict

entre stratégies de compétition aériennes et saires.

Ainsi avec ces deux premiers chapitres nous avarectgrisé I'effet compétitif d’'une plante

en identifiant sa stratégie de compétition. Nousofas I'hypothese que ces stratégies de












CHAPITRE 1

Interactions entre stratégies de
compeétition






Chapitre 1ll : Interactions entre stratégies de com  pétition

INTRODUCTION du Chapitre 11l

Problématique et questions

Dans les chapitres précédents nous avons carackesistratégies de compétition aérienne et
souterraine d’'un panel d'especes végétales préselars les agroécosystéemes bananiers
selon leurs aptitudes a acqueérir et utiliser laiéren (Chapitre 1) et les ressources du sol
(Chapitre 2) en conditions non limitantes. L'apgredonctionnelle, par la mesure de traits
associés a la stature et au fonctionnement deststes d’acquisition de ressources de ces
especes, nous a permis de caractériser les comtsde stratégies de compétition aérienne et
souterraine sur lesquels se répartissent les espées mesures ont été faites sur des plantes
isolées en conditions hydriques et minérales nomntdntes pour évaluer le potentiel de
croissance, d’acquisition et d'utilisation des oesses de ces especes, et ainsi leur stratégie
de compétition. Nous considérons donc que leségfied de compétition identifiées lors de
cette premiére expérimentation sont théoriques.

Notre objectif est maintenant d’analyser les retaide compétition entre espéces en fonction
de leurs traits et de leurs stratégies de compeétitlous déclinons ici cet objectif dans le cas
de la compétition entre PdS et adventices, au chhibjectif est d’évaluer in situ les effets
compétitifs de différentes plantes de service ssirespéces adventices, et les réponses de ces
especes adventices a la compétition en fonctideuts stratégies de compétition et de leurs
traits fonctionnels respectifs. Pour caractérissr PdS et leur effet sur les adventices nous
devons mobiliser, comme dans les chapitresl ee2 trhits d'effet qui nous ont permis
d’établir les stratégies de compétition. Pour daréser les adventices et leur réponse a la
compétition nous devons mobiliser des traits demép. Pour cela, nous souhaitons répondre
aux questions de recherche suivantes:

- Est-ce que I'effet compétitif d’'une espece (Pd®)une autre espece (adventice) varie
en fonction de leur stratégie de compétition respe@

- Est-ce que la réponse d’'une espéce (adventilger@mpétition générée par une autre
espéce (PdS) varie en fonction de leur stratégmodgétition respective ?

- Pour chaque stratégie de compétition, quelslseritaits de la plante cible (adventice)
les plus impliqués dans la réponse aux plantesnesgPdS)?

- Pour chaque stratégie de compétition, quels kentraits de la plante voisine (PdS)

les plus impliqués dans l'effet sur la plante ci@dventice) ?



Démarche

Les mesures effectuées sur les adventices voitaefies modifications morphologiques et
physiologiques de la plante en réponse a une diiomde la quantité de ressources générée
par une plante voisine, dans notre cas a une dirmimde quantité de lumiére. Ce sont des
« traits de réponse » a la compétition (Viateal, 2009). Chaque plante présente un seuil de
tolérance a 'ombrage en dessous duquel elles mé/gant pas. La variation de la ressource
lumineuse en guantité et qualité affecte la phgsgiel des plantes qui ont chacune un point de
compensation de la lumiére c’est-a-dire un optinmurplequel la photosynthése sera
maximale et la respiration sera minimale (voir ¥dlres and Niinemets, 2008 pour revue).
De ce point de compensation découle la théorie dairken carbone » qui se base sur un
compromis entre la maximisation de la capture déutaiere et son utilisation pour la
photosynthese et la minimisation des pertes ebooa par la respiration (Garnier and
Navas, 2013). Dans la continuité de cette thébagiste I'hypothése d’un compromis au sein
des plantes entre I'optimisation de la croissarmues gorte lumiére et celle de la survie sous
fort ombrage. Ainsi de nombreux processus sont riigpEs de la ressource lumineuse.
Comme répertorié dans les synthéses de Zimdah#j280Garnier and Navas (2013), de
nombreux traits répondent aux variations de lumieogsqu’une plante est ombragée elle va
Voir sa vitesse de photosynthese, sa vitesse gaatsn et son point de compensation pour
la lumiere s’abaisser. Ces caractéristiques écoplbgsques sont difficiles a mesurer. Des
traits fonctionnels peuvent étre mesurés plusldiamgnt pour rendre compte de ces
caractéristiques. D’apres le cadre théorique d@p& par Violleet al. (2009), un trait de
réponse clé a la lumiére est la surface foliaikxgjgue (specific leaf area, SLA), ratio entre

surface et masse seche d’une feuille. Ce traifioetgment relié aux échanges gazeux foliaire



MATERIEL ET METHODES

Suite aux aléas environnementaux survenus loretie expérimentation, et aux nombreuses
pertes de plantes engendrées, seuls les résudtéiesxgérimentation sur I'adventid®. pilosa
cultivée en I'absence et en situation de compétitivec différentes plantes de service pour
une régulation rapide de I'adventice sont expld@slet présentés. Néanmoins il nous parait
intéressant, d’un point de vue méthodologique, aés\présenter 'ensemble de la démarche
mise en oeuvre pour analyser les interactions @spéces telle qu'elle a été pensée au début

de I'expérimentation.

Méthodologie de I'expérimentation

La compétition entre especes a été analysée dansxpérimentation au champ mettant en
concurrence des adventices et des PdS. Le sewiodgdlation biologique des adventices est
basé principalement sur la compétition pour la &mmiet pour les ressources du sol alors que
le dis-service de diminution de la production demndniers est lié uniquement a la
compétition pour les ressources du sol. Nous awims choisi de favoriser une forte
compétition pour la lumiére de la part des PdS @mmeomplir la régulation biologique des
adventices et minimiser la compétition souterrague pourrait limiter la production des






Le choix des espéces

Nous disposons dans notre panel d’espéces de dibrentaces ayant des stratégies de
compétition contrastées (obstruction et étouffenfaittle) et de 17 espéces de plantes de
service potentielles réparties en 4 stratégiesamepétition aérienne : stratégie d’ombrage,
stratégie d’'obstruction, stratégie d’étouffemeribltaet stratégie d’étouffement fort. En plus
de la stratégie d’étouffement qui se décline erguoupe « faible » et un groupe « fort » de
maniére significative, pour les deux autres stiaggge compétition le panel de plantes de
services comprend aussi des especes produisanugaeaucoup de biomasse aérienne. Or la
biomasse détermine la demande en ressource d'ameepélle est donc déterminante de
limportance de la compétition. Elle est aussi éangnt utilisée dans les études sur la
compétition comme un indicateur de performancerggen and Keogh, 2002). Ainsi pour
chaque adventice seront testées deux PdS repnéssnte chaque stratégie de compétition :

I'une a forte biomasse et I'autre a faible biomasse






Densités des adventices, des PdS et dates de mesure

Nous avons pu mesurer la densité moyenne de pesggr deux adventices dans des
parcelles de Guadeloupe. Nous avons utilisé cesussalde densité dans I'expérimentation
pour se rapprocher le plus possible d’'une situatigile. La densité observée de BP au
champ est de d=8,2 plantes/m2 ce qui correspond qaite espece a un temps de fermeture
du couvert estimé a 40 jours. Ainsi pour la moé@ali¢ régulation rapide de BP par une PdS a
forte densité de plantation (rodalité BPR), la fermeture théorique du couvert par la PdS est
attendue a 20 jours et les mesures sont effectué@gours apres semis. Pour la modalité de
régulation lente de BP par une PdS a faible dergtélantation (=modalité BPL), la
fermeture théorique du couvert par la PdS est ditera 80 jours et les mesures sont
effectuées a 110 jours aprés semis. La densitéaledhamp est de d= 3,2 plantes/m2 ce qui
correspond pour cette espéce a un temps de feendtucouvert de 78 jours. Ainsi pour la
modalité de régulation rapide de P par une Pd3ta diensité de plantation (rodalité PR),

la fermeture théorique du couvert par la PdS dshdtie a 39 jours et les mesures sont
effectuées a 69 jours aprés semis. Pour la modiditéegulation lente de P par une PdS a
faible densité de plantation (= modalité PL), lenfeture théorique du couvert par la PdS est
attendue a 156 jours et les mesures sont effectué86 jours aprés semis. Le traitement de
régulation «lente » n'a finalement pas été mispéace pour cette adventice, le temps
théorique pour effectuer les mesures étant supé&iéumois, cela n’était pas compatible avec

le temps dédié a I'expérimentation.

Pour les PdS, en calculant la densité nécessaiptadtes a introduire au m2 ainsi que ce que
ca représentait en poids de graine par hectares aeans pu éliminer les situations non
viables agronomiquement. Car comme précisé dammiagraphe précédent nous faisons
'hypothése que la densité utilisée doit étre distem» €conomiquement par rapport a ce
gu'utilisent les producteurs au champ en termesamebre et de poids de graines.

Nous avons limités, a dire d’expert, nos choixes dituations nécessitant moins de 100
plantes/m2 et moins de 50 kg/ha. Le poids de grpawehectare est représentatif du colt de
'achat des semences qui sont vendu au kilo. Pusgjlie nous avions le choix entre plusieurs
PdS nous avons choisi celle qui présentait le meiltkaux de recouvrement théorique de

'adventice. Parfois nous n'avons pas eu de PdSfaigtint nos criteres (voir Tablel).



Le design et les conditions expérimentales

Nous avons fait cette expérimentation au champmamoparcelles et selon un traitement
additif pour évaluer la compétition inter-spécifeqFig. 1). Pour chaque traitement nous
avons évalué la taille des placettes expérimentageessaires en fonction des distances
auxquelles devaient étre plantées les PdS pounioleerecouvrement de la placette a la date
voulue (voir table 2). Les placettes ont été placéatoirement dans 5 blocs représentant 5
répétitions pour les traitements concernBntpilosa et 4 répétitions pour les traitements
concernantVl. charantia L'expérimentation a été mise en place sur lastagxpérimentale

du CIRAD de Neufchateau en Guadeloupe (16°04'4831\¥,35'53”W, altitude 263 m), pour
une durée de 4 mois (12 mai — 12 sept. 2014) darshamp de 0.25 ha précédemment en
jachére, détruite chimiqguement pour former un muabeant le début de I'expérimentation. Le
sol était un andosol. La germination des différergantes a été menée en pépiniere pour
maximiser le taux de germination et de levée destples. Les plantules ont ensuite été
repiquées manuellement au champ au sein du mulatesgectant les distances calculées
(Table 2). Pour BPR les semis ont étés effectud® Imai 2014, les repiquages les 28 et 30
mai 2014 et les prélévements entre le 30 juin dtjldllet 2014. Pour BPL les semis ont étés
effectués le 16 mai 2014, les repiquages les 13 @in 2014 et les prélévements entre¥e 1
et le 12 septembre 2014. Pour PR les semis onefaxtués le 14 mai 2014, les repiquages
les 10 et 11 juin 2014 et les prélevements entBd let le 25 juillet 2014. Aucune fertilisation
n'a été apportée. La bonne condition hydrique aagsfirée par arrosage manuel quand cela a

été nécessaire.
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Les traits mesurés sur les adventices et les plante s de service

Au sein de chaque placette se trouve une adveotiotrale qui est considérée comme un
phytometre (Fig.1). C’est sur cette adventice edatque sont effectuées toutes les mesures
de traits de réponse des adventices. Pour lesti@ades plus grandes (modalités BPL, voir
Table2) il y a 9 adventices centrales sur lesgsiedtnt faites les mesures. Pour les PdS ce
sont les quatre individus les plus proches de Batice qui sont considérés pour effectuer les
mesures de traits d’effet.

Dans notre étude nous avons mesuré des traitetdddfcompétition pour la lumiére (chapitre
), et nous considérons que les traits de rép@nke compétition sont les mémes car ils
impliquent les mémes processus. Comme dans ce tehapious étudions leffet de
compétition des PdS sur les adventices, les tnag@surés sur les PdS sont donc des traits
d’effet et les traits mesurés sur les adventicas des traits de réponse.

Les traits d’effet et de réponse que nous avonsir@éesur les individus sont ceux qui ont été
présentés dans le Chapitre 1 a savoir les treits d I'acquisition et l'utilisation de la
ressource lumiere: la hauteur, I'envergure, la lisse, la SLA, la teneur en matiére seche

foliaire (leaf dry matter content, LDMC), le LARk, proportion de masse foliaire (leaf mass






Les analyses statistiques

Les analyses statistiques ont été réalisées s@u$.R software (alpha = 0.05) (Team, 2014).
Des tests de Fligner ont été effectués pour évéhmmogénéité des variances des valeurs de
traits par especes et par traitements. Les testhfféeence de moyenne ont été fait avec le
test non paramétrique de Kruskal-Wallis en utilidas fonctions de comparaison « kruskal »
et de comparaison multiple « kruskal.test » du pgek« agricolae » (de Mendiburu, 2014)
avec une correction FDR (false discovery rate). teets ont été choisis car le nombre de
répliquas était faible et les données étaient ravarpétriques. Les corrélations entre traits ont
ete calculées selon le calcul de corrélation demgysrade Spearman. Des analyses en
composantes principales ont été réalisées pouct®glrer les traits expliquant le plus la

variabilité observée entre traitements.

RESULTATS

Les traits de réponses de I'adventice  B. pilosa en culture mono- ou bi-spécifiques

Les traits de réponses de l'adventiBe pilosa présentant les plus grandes différences
significatives entre traitements de PdS sont l#asarfoliaire spécifique (pour specific leaf
area, SLA), la hauteur et la valeur SPAD reflétianteneur en chlorophylle des feuilles
(respectivement Fig. 2 A, B et C). On observe Bueilosaprésente une SLA qui augmente
lorsqu’elle subit de la compétition des planteseevices. Le SLA est de ~365+/-8 cnizen
'absence de compétition avec une PdS. C’est empétition aved. lablabque le SLA deB.
pilosa atteint sa valeur la plus grande (~600+/-75 cthd.g.a hauteur de I'adventice a elle
aussi augmenté en situation de compétition avecptisges de service. En I'absence de
compétition les plantes d&. pilosaont atteint en moyenne 12 cm de hauteur tandisnqu’e
compétition aved. ruziziensiset D. lablab elles ont dépassé les 20 cm de hauteur dans le
méme temps de croissance imparti. La hauteur dedggsl deB. pilosaest significativement

et positivement corrélée a la hauteur des planeeselvice avec lesquelles elle était en
compétition (corrélation de spearman de 0.76 etOf@@3l) suggérant que la croissance en
hauteur des adventices a été dépendante de Isamoés en hauteur des plantes de service
(Fig 2 F). Les valeurs SPAD mesurées, indicatiee$adeneur en chlorophylle des feuilles
ont été fortement diminuées par la présence destgslade service. En l'absence de
compétition avec les PdS les planteBdeilosaont présenté des valeurs SPAD de 42.3+/-5,5









Les corrélations entre traits de réponse de I'adven tice et I'analyse en composante

principale

L’analyse en composantes principales basées swalears des six des traits de réponse de
'adventice présentés dans les boxplots de laF-gpermis d’expliquer 82 % de la variabilité
totale des valeurs de traits. L'axe 1 explique 52i&4cette variabilité et oppose les traits de
leaf dry matter content et de valeur SPAD reflétarteneur en chlorophylle, & gauche sur le
cercle des corrélations Fig 3 A, aux traits de sjodeaf area et de leaf area ratio a droite sur
la Fig3A avec des contributions a I'axe 1 respestide 22, 17, 22 et 25 %. L'axe 2 explique
30 % de la variabilité totale et ce sont les traiés hauteur et de poids sec des tiges qui
contribuent a cet axe respectivement a hauteur3det435 %. Cette répartition provient
notamment des corrélations suivantes : la hawkele poids sec des tiges ont un coefficient
de corrélation de Spearman) de 0.72, la SLA et le LAR sont positivement cti#séentre
eux (=0.63) ainsi que le LDMC et la valeur SPAD reflétdm teneur en chlorophylle

( =0.56). On retrouve aussi des corrélations négatvgre SLA et LDMC (=0.65), SLA et

la valeur SPAD reflétant la teneur en chlorophylle0.78), LAR et LDMC (=0.63) et LAR

et la valeur SPAD reflétant la teneur en chlorofghf/|=0.73).

La Fig. 3 B présente les individus de I'adventBepilosaselon leur valeur de traits de
réponse et les ellipses précisent les traitemantgueels ils étaient associés. On observe que
les individus et les traitements forment un conimud’en bas a gauche de la figure pBur

pilosaen I'absence de compétition jusqu’en haut a diodgr B. pilosaen compétition avec






Les traits d’effet des plantes de service mises en compétition avec l'adventice  B.

pilosa

Les PdS auxquelles les traits de I'adventice ornlls répondu et donc qui ont eu le plus
d’effet sur la croissance des adventiBepilosasontD. lablah B. ruziziensi®etR. communis
Parmi les traits d’effet mesurés sur les individies plantes de service, le LAR et le SLA
présentent des différences significatives entréasp Le LAR (Fig 4 A) est plus élevé pour
les espéceB. lablah B. ruziziensiset R. communig§ moyennes supérieures & 215 cifip.g
que pour les especé&s pascuorumet V. unguiculata(moyennes respectives a 151+/-12 et
188+/-11 cm2.4g). De la méme facon ces trois espéces ont présent8LA plus fort
(moyennes supérieures & 360 cmp.gque C. pascuorumet V. unguiculata(moyennes
respectives & 253+/-21 et 286+/-17 ciM}.(Fig 4B). Les traits d’effets observés aprés 50
jours de croissance ne sont pas différents entged@dstrategies de compétition différentes.

Fig. 4. Boxplot des traits aériens A) rapport de surfadiaife et B) surface foliaire spécifique
mesurés sur les plantes de service mises en cdimpétivec 'adventice. pilosa Pour les
noms des especes voir la liste des abréviationsstiaégie d’étouffement des PdS est
représentée en rouge, la stratégie d’obstructibnepsésentée en vert, la stratégie d'ombrage
est représentée en bleue. Les lettres correspoaddas groupes statistiquement différents
obtenus en faisant un test de Kruskal-Wallis ssiclaq traitements.



DISCUSSION
Les traits de réponse de I'adventice

D’aprés les résultats obtenus pour la modalité épilation « rapide » de I'adventidg
pilosa les traits de I'adventice ayant le plus réponda éompétition inter-spécifique sont la
hauteur et la valeur SPAD reflétant la teneur darophylle des feuilles. En compétition avec
des plantes de service I'adventice a modifié sessance par rapport a la croissance observée
en culture monospécifique. La croissance en hawgstiun phénoméne que I'on retrouve
souvent dans les réponses a la diminution de ressdumiere avec des expérimentations
d’ombrage des plantes ou de compétition (Falstdr\Vaestoby, 2003; Bittebiere and Mony,
2015; Lipowskyet al, 2015). Dans notre cas la modification de |la hautde I'adventice est
corrélée a la hauteur de la plante de service'gumbre. Cela laisse supposer que I'adventice
s’adapte a son environnement pour chercher la henggessayer de continuer a acquérir la
lumiére nécessaire a sa croissance. La valeur Sefi€tant la teneur en chlorophylle des
feuilles des adventices a fortement chuté en poésénine plante de service. Cela montre que
la plante est stressée mais plusieurs élémentsgientr en étre a I'origine, comme un stress
lumineux ou un stress hydrique.

De maniere générale on observe que pour I'adverticeompétition, le LDMC et la valeur
SPAD reflétant la teneur en chlorophylle diminutmtdis que la SLA, le LAR, la hauteur et
la biomasse allouée aux tiges augmentent. La i@riaipposée de SLA et LDMC est
exprimée par une corrélation négative qui est eordcavec de nombreux résultats d’études
(Wilson et al, 1999; Wrightet al, 2004; Vile et al, 2005). De plus la covariation de la
hauteur et de la biomasse séche des tiges estoth@vec le fait d'augmenter la biomasse
des tiges pour pouvoir augmenter la hauteur deldate et assurer son maintien. Les
différentes PdS ont impacté les méme traits denspale I'adventice, avec une amplitude
différente. On observe une réponse « commune steqgeé soit la stratégie de compétition
de la plante de service a laquelle I'adventicecesfrontée. La biomasse n’a pas été affectée,
on ne peut donc pas parler de véritable régulatien 'adventice sur la durée de
'expérimentation. La variation positive de SLA soambrage correspond a ce qui a été
montré dans la littérature (Violkt al, 2009; Garnier and Navas, 2013).



Les stratégies de compétition et les traits d’effet des plantes de service

Comme révélé par les résultats nous ne pouvonsqguesure quant aux effets des différentes
stratégies de compétition de plantes de serviceusNeupposons que la durée
d’expérimentation était trop courte pour que ldetefdes stratégies soit visibles et faisons
I’hypothese que la principale explication est qas é€speces apres 50 jours de croissance
n'ont pas encore acquis les caractéristiques aqured’ observées dans le chapitre 1 apres 6
mois de croissance et qui ont permis de leur attrilbine stratégie de compétition.

D’aprés les résultats obtenus pour la modalité épilation « rapide » de I'adventidg
pilosa les plantes ayant eu le plus d’effet sbntlablab, B. ruziziensiset R. communisCes
trois espéces appartiennent a des stratégies dpétiion differentes mais ont toutes en
commun le fait de produire une importante biomgssstratégie + », tableau dans M&M).
Dans cette expérimentation on a observé que cesdspeces avaient pour caractéristiques
une forte SLA et un fort LAR, et donc qu’elles puaghient une importante surface foliaire en
proportion de leur biomasse. Ces caractéristiqueservées apres 50 jours de croissance, sont
celles de plantes ayant une forte capacité d’aitguisde la lumiéere. D’aprés les théories
d’écologie ces plantes ont une stratégie « acgasip. L'observation de ces deux traits a ce
stade précoce de croissance laisse penser queAeeSle LAR pourraient étre de bons
indicateurs de la capacité des plantes de serviéguder les adventices car ces traits sont liés
respectivement a une croissance rapide et une gsutace foliaire dévelopée par unité de
biomasse qui témoignent de la mise en place raghiale couvert étendu. Or cette phase
d’installation est cruciale dans les relations aenpétition pour la lumiére car comme
expliqué au § I.2.a de l'introduction générale eettssource est asymétrique et la position des
plantes dans les strates du couvert sont détertemalans cette expérimentation cela
correspond & des valeurs de SLA et LAR supériedre850 cm2.g et 200 crig?

respectivement.

Les limites de I'étude

De fortes pertes au champ pour les modalités ddatign lente déB.pilosaet de régulation
rapide deM. charantia ne nous ont pas permis d’effectuer de traitemestdsistiques
convenables des données recueillies. Ceci a étéipalement dd i) a des aléas climatiques,
i) & des densités trop faibles et iii) a des dsrdexpérimentation trop courtes. Nous avons
notamment dd faire face a des problemes de seskdms du repiquage des plantules ce qui

a engendré une forte mortalité. Malgré le remplaggndes plantules mortes certaines






CONCLUSION du Chapitre I

Dans ce chapitre nous avons voulu tester les ttters entre stratégies de compétition pour
etablir les effets compétitifs de chaque stratégiés PdS en fonction de la stratégie de
'adventice cible. Pour cela nous avons mesurésrédts de réponse de I'adventice cible et
mis en évidence que poBrpilosaqui a une stratégie de compétition aérienne drabgon et

un port semi-érigé-rampant, les traits qui ontllesgépondu a la compétition sont la surface
foliaire spécifique et la hauteur végétative qui angmenté et la valeur SPAD qui est un
proxi de la teneur en chlorophylle des feuilles guidiminuée dans les traitements
bispécifiques par rapport au traitement monospgei Les traitements bispécifiques qui ont
provoqué les plus grandes variations des trait®pgense de I'adventice sont ceux composés
de D. lablab R. communi®t B. ruziziensisCes trois PdS ont des stratégies de compétition
contrastées mais ont comme traits d’effet communsfort LAR, un fort SLA. Nous ne
pouvons donc pas conclure quant aux relations reldigues qui pourraient s’établir entre
plantes de stratégies différentes, mais nous avdemifié les traits de réponse principaux de
'adventiceB.pilosaet peut-étre révélé le LAR et la SLA comme dewidateurs au stade de
croissance précoce de PdS développant de fortitsdest a la compétition apres six mois de
croissance.

Malgré le peu de résultats obtenus lors de cetp@rarentation nous pensons que l'intérét
d’étudier les PdS selon leurs traits fonctionnigls & la compétition est grand car cela permet
de comparer les plantes et d’adapter le choix dedia aux services recherchés. L'approche
par des stratégies de compétition et I'étude desaations de compétition en fonction des
stratégies de compétition des espéces est ellé iaté&sessante et cela vaudrait le coup de
relancer des expérimentations en ce sens car egf@efirait de simplifier les raisonnements
pour choisir et associer deux espéces si I'on poywavoir I'issue de la compétition en

connaissant les stratégies de compétition des espec






CHAPITRE IV

DISCUSSION GENERALE






Correspondance entre les stratégies de compétition identifiées et les
stratégies établies en écologie

Les travaux menés dans cette these ont permisrdet&aser des stratégies d’acquisition de
ressources aeériennes et souterraines d'un panspétes afin d'établir leur potentiel
compétitif pour les ressources de l'agrosystemeatan et ainsi identifier les espéces
susceptibles de fournir un service de régulation atbventices dans différentes périodes du
systeme de culture. Nous avons caractériseé, en dassPdS, deux cultivars de bananier
utilisés dans les systemes de culture actuels tatsfiainsi que deux espéces adventices
présentes dans l'agrosystéme. Pour ce faire noossamobilisé le concept des traits
fonctionnels développé en écologie et les méthddasesures et statistiques associéees. Cette
approche est tres largement utilisée en écologis s application en agronomie pour la
conception de systéme de culture et de choix de d@ti®riginale et récente (Fried al,
2012; Damouet al, 2014a; Tribouilloiset al, 2015).
En écologie fonctionnelle (voir Garnier and Nava®13) pour une revue de la diversité
fonctionnelle des plantes) les stratégies adagmithe répartissent selon 3 axes de variations
fondamentaux liés a

- La gestion des ressources

- L’aptitude a la compétition

- Les capacités de régénération
La gestion des ressources repose sur les traitsyndrome économique foliaire (ou leaf
economic spectrum (Wrighet al, 2004)) et décrit un compromis fondamental entre
acquisition et conservation des ressources. Lia#ita la compétition dépend de la stature de
la plante et plus particulierement de la hauteugétative. Les capacités de régénération
reposent sur les traits liés a la graine et pdidi@ment a son poids.
Dans notre étude, nous avons considéré que l&gtatde compétition est liée a des traits
dépendant a la fois de la stature (hauteur, envergort) de la plante et de I'acquisition des
ressources car la compétition peut étre a la foiscik, par contact entre les plantes, et
indirecte, par partage d’une ressource communepéantes. Nous avons donc mesuré des
traits communs a ceux des stratégies écologiqués anay ajoutant des caractéristiques qui
vont nous permettre de déterminer des « stratége€smpétition ».
Grace a lutilisation des traits fonctionnels, nowsons pu classer les especes
indépendamment de leur taxonomie, selon leur sfimtéle compétition aérienne et
souterraine. Nous avons montré que les espéces d@a®cstatures différentes peuvent

présenter des stratégies d'acquisition de ressvudiérentes. A la fois lors de la












L'intérét des traits fonctionnels et des stratégies pour étudier la

compeétition entre especes d’'un agrosysteme

Nous avons choisi détudier les especes d'un agtese par la méthode des traits
fonctionnels pour pouvoir comparer les aptitudess dcespéces a fournir un service
écosystémique. Cette méthode offre la possibitigd comparer un grand nombre d’especes
avec peu d'indicateurs, les traits. En se placansdin agrosysteme particulier, ici le systeme
de culture bananier, notre objectif n'est pas digper cette méthode a un gradient
environnemental, comme il est fait classiquemenéemiogie. L’agrosysteme est un milieu
tres perturbé par I'homme ou les différentes phabessystéeme de culture ne sont pas
représentatives d’'un gradient mais de situationgrastées dans lesquelles les ressources
varient. La compétition apparait lorsqu’au moing w@ssource est limitante a la croissance de
plusieurs plantes. Elle conduit & une diminutionlale€roissance pouvant aboutir a la mort
d’individus. Pour prévoir I'issue de la compétitientre deux plantes il est utile de connaitre
pour chacune son aptitude a acquérir une ress@uaited’effet) et son aptitude a poursuivre
sa croissance et survivre malgré une diminutiorredsource disponible (trait de réponse).
Dans ce travail nous avons fait les hypotheses que
i) les aptitudes d’'une plante a acquérir une ressopeuvent étre mesurées par
'intermédiaire de traits d’effet et les aptitudd#ane plante a survivre malgré une
diminution de ressource peuvent étre mesurées’ipggrinédiaire de traits de
réponse.
i) une stratégie de compétition résulte de ces dyoes d’aptitudes,
i) connaitre les stratégies des plantes et legticels de compétition entre stratégies
pourrait permettre de prévoir l'issue de la conti#tientre deux plantes.
Nous avons effectivement caractérisé un panel detgd selon leurs traits d’effet mais la
caractérisation des traits de réponse n’a pas iaboutaison de difficultés expérimentales.
Nous avons alors défini des stratégies de compeétiiasées uniquement sur des traits
d’effets. Comme notre objectif était avant toutcdeactériser les PdS et ce qui nous intéresse
avant tout est leur effet sur I'écosysteme, cdcdifés n’ont pas remis en cause la pertinence
de notre étude.
On peut imaginer que si I'on étudie les traits diemtes de chaque stratégie en compétition
avec des plantes caractérisées elles aussi pasttatggie et que cette compétition aide a la
régulation d’'une plante (adventice) par une autaatp (PdS), on pourra mettre en évidence

dans chaque cas les traits d’effets qui ont elblenmajeur dans la régulation. Cependant nos









Limites de I'étude et perspectives d’amélioration
Une limite de notre étude est le manque de carsati&n des interactions de compétition

entre especes et en particulier avec le banahmarique dans cette étude I'évaluation du dis-
service potentiel de diminution de la productiomd@ére liée a la diminution des ressources
du sol pour le bananier qui peut étre provoquégprésence d’'une autre espece adventice ou
PdS.

Une de nos hypothéses de travail initiales étadt lgucompétition est essentiellement régie
par des interactions pour les ressources du mildaus n’avons ainsi pas étudié les
phénomenes allélopathiques c’est-a-dire les efilaine plante sur une autre a travers la
production de composeés chimiques libérés dansifemvement (Doret al, 2004). Or parmi

les plantes du panel, certaines sont en fait canpoer leur effet allélopathique notamment
sur les nématodes comrvkicuna deeringianaCajanus cajaret Crotalaria spectabiligvoir
Quaranta, pour une revue). Il n'est pas exclu gefliet allélopathique soit intervenu lors de
'expérimentation de compétition entre espéceseAoar peu de méthodes sont disponibles
pour caractériser I'allélopathie indépendammentdmmpétition. De méme pour I'étude des
mycorhizes, nous ne connaissons pas les propuétésycorhization des especes présentes
dans le panel. Une caractérisation dans ce sen$leyarh longue et fastidieuse mais
intéressante pour affiner les stratégies vis-adésla gestion des ressources hydrique et
minérale (Cf. travaux de Fort (2013)).

Une autre limite de notre étude est de ne pag &wadié comment les valeurs de traits des
espéces varient entre des individus cultives entglésolée et des individus cultivés en

peuplement.

Les perspectives attendues a la suite de ce tismatil:

- des expérimentations pour évaluer les réponses ptlestes a des diminutions de
ressources dans le milieu,

- de nouvelles expérimentations sur de longs paemes pour étudier les relations entre
especes (incluant le bananier) en fonction dederatégie de compétition,

- des expérimentations pour étudier comment lesuvalde traits des espéces varient entre
des individus cultivés en plante isolée et desvidds cultivés en peuplement.

- et enfin des expérimentations entre PdS et banguer évaluer le dis-service de
compétition pour les ressources du sol avec descesmmyant des systemes racinaires plus

ou moins complémentaires du bananier.



Portée agronomique des travaux : contribution au ch oix de PdS
adaptées aux systémes bananiers
Ce travail s’inscrit dans les activités de 'UR GQB&n Guadeloupe. Avec l'objectif de

caractériser des plantes de services et de mettppiat des systémes de cultures innovants
durables a bas taux d’intrants, ces activités siggp sur une approche par traits fonctionnels
pour prédire et évaluer les services rendus (Damsbal, 2014a; Damouet al, in press;
Tardy et al, in press, 2015) . Dans ce cadre mon travail Sestlisé sur le service de
régulation des adventices par la compétition et paair ambition de caractériser les aptitudes
des plantes de service a fournir ce service. Eallpl une autre thése est dédiée au service
d’assainissement du sol des nématodes par leepldrtservices (Chauvet al, 2015). Un
ouvrage visant a guider le choix des plantes deécgedans les systemes bananiers sera publié
par 'UR GECO sur l'utilisation des plantes de $exg dans l'agrosystéme bananier début
2016.

La principale application agronomique des résubiatguis au cours de cette thése consiste en
I'utilisation des caractérisations fonctionnellessglantes effectuée pour contribuer au choix
des PdS les plus adaptées aux différentes phasesystémes de culture bananier. Ce choix
est principalement guidé par la capacité des PdS$omtribuer aux services agro-
écosystémiques recherchés. Selon I'approche que aweons choisie, ce choix peut étre

effectué sur la base de traits fonctionnels assaciEges services, mesurés sur les plantes.

Contribution des travaux au choix de PdS adaptéessgstemes bananiers

Les résultats acquis au cours de cette these,ectlé les relations de compétition entre
especes de l'agrosysteme bananier, nous permdtétndier le potentiel des PdS a contribuer
aux services de controle des adventices.

Nous avons fait les hypothéses que les interacigom® plantes sont principalement régies
par la compétition pour les ressources et quepgtudes de compétition d’une PdS peuvent
étre évaluées a l'aide de son potentiel de crotesat d’acquisition et d'utilisation des
ressources. Nous avons alors caractérisé lesgaatde compétition des plantes de services

selon des traits liés aux fonctions d’acquisitieréssources aériennes et souterraines.



Rappel des stratégies de compétition

Les stratégies de compétition pour la lumiére iifiées dans le chapitrel sont :

- stratégie d’'ombrage : les espéces concernéesoonmtcgaractéristiqgues un port érig
une vitesse de croissance lente (SLA faible) etaux de production de surface qe
feuille faible par rapport a la biomasse totaldadglante

- stratégie d’obstruction : les especes concernégspour caractéristigues un pgyt
rampant ou semi-eérigé rampant, une vitesse desemige moyenne (SLA moyen phr
rapport au panel) et un taux de production de saréke feuille moyen par rapport a ja
biomasse totale de la plante (LAR moyen par rapgogianel)

- stratégie d'étouffement : les espéces concerné@éspaur caractéristiques un pdgt
volubile, une vitesse de croissance forte (SLA fat rapport au panel) et un taux fle
production de surface de feuille fort par rappde Biomasse totale de la plante (L
fort par rapport au panel) et une grande envergure

Q)

Dans notre panel de PdS, chacune de ces stratggiecline avec des espéce
biomasse faible et des espéces a biomasse fontergpport a 'ensemble du pangl
étudié), et notamment pour la stratégie d’étoufiengeli présentent des espéces avec fres
forte biomasse et des espéces a faible biomassgei atous laisse supposer que
especes a forte production de biomasse aurontusrfqit effet compétitif.

Les stratégies d’acquisition des ressources digdsntifiees dans le chapitre 2 sont :

- stratégie d’exploration : les espéces concernéspour caractéristiques une forje
capacité a explorer le sol a la fois en largeueretprofondeur, un fort diamet
racinaire qui permet de perforer les différentszwrs de sol et une forte surface fle
feuilles produite qui est a I'origine d’'une forteag@otranspiration et donc d’'une forje
demande en eau et en azote.

- stratégie d’interception : les espéces concernéepour caractéristiques un faible et
superficiel volume de sol exploré en largeur etpeofondeur, une forte densi
d’'impacts racinaires par unité de volume de sanettant de réduire la distance en
les ressources et les racines et un SRA moyenraguit une production de surfa
racinaire moyenne par rapport a la biomasse raeinai

- stratégie d’exploitation : les espéces concero@epour caractéristiques un faible
superficiel volume de sol exploré en largeur epesfondeur, un SRA fort qui tradu
une forte production de surface racinaire par reppda biomasse racinaire et do
une rapidité de production de racine et un LNC doiittraduit une forte acquisition
ressource azotée.

Les especes ayant des valeurs moyennes de traite semblant pas favoriser u

stratégie en particulier ont été regroupé dangeneiere stratégie qualifiée de neutre.

Les 3 stratégies extrémes pourraient favoriser wi@d’acquisition d’'une ressour
particuliere car elles ont chacune une zone d'eafittn du sol propre et que |
ressources du sol ne se trouvent pas toutes antee mpéfondeur dans le sol. La straté
d’exploration pourrait favoriser l'acquisition dea |ressource eau, la straté
d’interception pourrait favoriser l'acquisition dessources non mobiles comme
phosphore et la stratégie d’exploitation pourraidriser 'acquisition de la ressour
azote
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Conclusion

Les chapitres | et Il nous ont permis de répondrsedeux premiers objectifs qui visaient a 1)
caractériser un panel d’espéces de plantes decser{f?dS) potentielles et d’adventices ainsi
gue deux cultivars de bananiers selon des traiistifnnels liés a I'acquisition et I'utilisation
des ressources aériennes et souterraines, etrifigtedes stratégies de compétition sur la
base des combinaisons de valeurs de traits obfmouwrschaque espéce. Nous avons montré
gue les especes composant le panel étudié prém@ntaie grande diversité d’aptitudes a
I'acquisition et I'utilisation des ressources dl @mmme I'eau, I'azote et le phosphore) et de
la lumiere. En caractérisant les stratégies de étitign aérienne et souterraine des espéeces
nous avons retrouvé le compromis de gestion desouweses, classiqguement révélé en
écologie, qui oppose des especes ayant des aptidiatjuisition rapide des ressources a des
especes ayant des aptitudes de conservation desients. Nous avons mis en évidence
d’autres compromis d'investissement des ressoudt&ss les différents organes des
plantes. Un compromis entre l'investissement desa@se carbonée dans les tiges pour
croitre en hauteur ou dans la surface foliaireéar&péré par une corrélation négative entre la
hauteur et le ratio de surface foliaire produite paité de biomasse. Un compromis entre
l'investissement de ressource carbonée pour lauptmoh de racines de gros diametre
permettant d’explorer un large volume de sol enfgmdeur et en largeur ou pour la
production de racines fines et nombreuses pouo#gpkfficacement un faible volume de sol
a été repéré par une corrélation négative enti@lla de la zone de sol explorée et la densité
d’'impact racinaire par unité de surface de sol @da.

Sur cette base et parallelement aux niveaux aétiesicinaire, nous avons réparti les especes
en guatre stratégies de compétition, présentamucieades syndromes de traits fonctionnels
qui lui sont propres. Ainsi, les stratégies de cétitipn liées a I'acquisition et I'utilisation de
la ressource lumiére sont au nombre de quatre:stragégie d’'ombrage pour les espéces
érigées qui ont un avantage compétitif d0 a leande hauteur ; ursratégie d’obstruction
pour les especes rampantes et semi-érigées raragpntent un avantage compétitif da a leur
croissance rapide et a leur capacité de ré-erma@nt ; et unstratégie d’étouffementpour

les espéces volubiles qui ont un avantage comfpé{ita la rapidité de leur croissance, a la
forte surface foliaire développée par unité de lasisse et a leur capacité a grimper sur les
plantes voisines. Cette derniére stratégie a &iéédi en deux sous-groupes distincts, I'un
avec des especes a tres forte production de biemats$autre a faible production de
biomasse. Les espéces a stratégie d’étouffemeatté hiomasse sont attendues, a priori,












BIBLIOGRAPHIE






Bibliographie

Aarssen, L.W., Keogh, T., 2002. Conundrums of cditipe ability in plants: what to
measure? Oikos 96, 531-542.

Aerts, R., 1999. Interspecific competition in natuplant communities: mechanisms, trade-
offs and plant-soil feedbacks. J. Exp. Bot. 50329-

Altieri, M.A., 1999. The ecological role of biodikgty in agroecosystems. Agriculture

Ecosystems & Environment 74, 19-31.

Ansquer, P., Theau, J.P., Cruz, P., Viegas, J.,HA] Khaled, R., Duru, M., 2004.
Caractérisation de la diversité fonctionnelle desires a flore complexe : vers la

construction d’outils de gestion. Fourrage 179,-368.

Anten, N.P.R., 2005. Optimal photosynthetic chamastics of individual plants in vegetation

stands and implications for species coexistenceaksnof Botany (London) 95, 497-508.

Bardgett, R.D., Mommer, L., De Vries, F.T., 2014i& underground: root traits as drivers

of ecosystem processes. Trends Ecol. Evol. 29,6892-

Berntson, G.M., 1994. MODELING ROOT ARCHITECTURRARE THERE TRADEOFFS
BETWEEN EFFICIENCY AND POTENTIAL OF RESOURCE ACQUIHBON. New
Phytologist 127, 483-493.

Bittebiere, A.K., Mony, C., 2015. Plant traits resd to the competitive neighbourhood at
different spatial and temporal scales. Annals aigBg 115, 117-126.

Blum, A., 2011. Plant Water Relations, Plant Strasd Plant Production. Springer-Verlag

Berlin, Berlin.
Bourgouin, C., 2013. Consommations de produitsgeaitaires 2012 sur Banane.

Brauman, K.A., Daily, G.C., Duarte, T.K., Mooney,Ad 2007. The nature and value of
ecosystem services: An overview highlighting hydgit services. Annual Review of

Environment and Resources. Annual Reviews, Palo, plb. 67-98.

Chanteloup, P., 2013. Patrons d'organisation dats ta€riens et racinaires en prairies
humides: liens avec la production primaire (quant&t qualité). Université Rennes 1;

Université européenne de Bretagne.










































VALORISATION






A trait-based analysis of cover crop strategiegdspurce acquisition and use: application to
weed control in banana cropping systefrerdy Florence, Moreau Delphine, Dorel Marc,
Damour Gaélle. 2014. In : Book of abstracts ofE$A Xllith Congress, 25-29 August 2014,
Debrecen, Hungary. Péter Pepo, Jozsef CsajboR.(eds: ESA, Résumé, 343-344. ISBN
978-963-473-723-0ttp://www.esa2014.hu/doc/esa2014 proceedings.pdf




florence.tardy@cirad.fr)

Cover crops (CC) can contribute to the biological control of weeds via competition for
resources. CC integration in cropping systems could be an alternative to the exclusive use of
herbicides but the issue is to identify CC species or combinations of CC species adapted to
local requirements. We previously developed a plant trait-based approach, originated in
functional ecology, which allowed us to distinguish three competition strategies based on
architectural and physiological plant abilities for seventeen potential CC species for banana
cropping systems. The objective of the present study was i) to assess the efficiency of ten
CC species with different competition strategies for the control of a weed species,-Bidens
pilosa (BP)- and ii) to evaluate if this efficiency differ between an early and a late control
(timing thereatfter).

A field experiment was conducted with BP and ten CC species. We tested three
competition strategies (shading, obstruction or smothering) * two levels of control efficiency
(+ or -, based on aboveground biomass) * two timings of control (early or late). Species with
“shading” strategy only have the ability to shade weeds. Species with “obstruction” strategy
have the ability to shade and they have adventitious roots on twigs which can obstruct the
growing space of weeds. Species with “smothering” strategy have the ability to shade and
they have tendrils enabling them to climb and smother weeds. A field experiment was
conducted with 10 independent plots of monospecific cultures of BP as control treatments
and 55 independent plots of weed-CC mixtures. We chose an additive design to evaluate the
interspecific interactions. The CC density was determined for early (resp. late) control
considering that CC species cover the ground twice quicker (resp. slower) than weed. The
effects of the different CC species on BP were evaluated by their impact on BP growth traits.
For light competition, we measured aboveground dry biomass, height, span, Specific Leaf
Area (SLA), Leaf Dry Matter Content, Leaf Area Ratio, Leaf Mass Fraction, Leaf Soil Area
ratio and chlorophyll leaf indicator. For soil-resources competition we measured root
biomass, Specific Root Length and Root Dry Matter Contents from root samples at three
depths. The experiment duration was 50 or 110 days according to the timing of control.

A preliminary analysis was based on Kruskal-Wallis tests to compare means of plant trait
values between monospecific cultures of weed and weed-CC mixtures on the early control
modality. Results suggest that the traits of BP which most respond to CC are height, SLA and
chlorophyll measure and that the + level of each strategy has a stronger effect on BP than
the - level. Among the three CC strategies, “smothering” and “obstruction” caused the most
of changes on the weed traits.

A deepest analysis will allow us to make assumptions on the links between the traits
defining strategies and the effects observed on a target weed in order to improve biological
weed control by CC.















