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Avant-Propos

Les différentes études présentées ci-dessousé@batuites au sein de 'UMR 1210 BGA puis
de 'UMR1347 Agroécologie. Une partie des expéritagans (Chapitre 3) ont été réalisées sur le site
LTER ‘Zone Atelier Plaine et Val de Sévrdit{p://www.zaplainevaldesevreYrdans le cadre d’'une
collaboration avec le Centre d'Etudes Biologique<tizé (CEBC), UMR 7372 CNRS & Université
de la Rochelle. La thése a été réalisée dans e chdn contrat doctoral, et les différentes études
présentées ont été financées grace a divers phiaatzais et européens :
ANR Systerra ADVHERB (ANR-STRA-08-02) coordinati®@andrine Petit
ANR Agrobiosphére AGROBIOSE (ANR-13-AGRO-0001) cgioation Vincent Bretagnolle
Financement de projets INRA des départements Sast€lantes & Environnement et Environnement
& Agronomie (ESTRA-2) coordonnés par Sabrina Gaba

Le manuscrit se base sur une série d'articles ggibboumis ou en cours de rédaction. La
premiere partie de ce manuscrit (Introduction ai8gvaphie) développe tout d’abord I'état de I'art
() puis, en trois chapitres, les différentes é&udmlisées au cours de cette thése (2 a 4) aeant d
resituer ce travail dans un cadre plus générall@)seconde partie (Annexes) se compose d’articles
publiés ou sous presse soumis, ainsi que d’analyseplémentaires aux études présentées dans
certains chapitres de la premiére partie.
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Résumé

L'un des enjeux majeurs de la gestion agroécolagipila flore adventices est de préserver la
biodiversité des plantes adventices, especesaskades réseaux trophiques des agroécosystentes, tou
en maintenant la production agricole. Pour y répenitl apparait indispensable de mieux comprendre
les mécanismes a l'origine de cette biodiversitdn® cette perspective, la caractérisation de la
diversité fonctionnelle des communautés, résulties différences de réponses des espéces et des
individus aux facteurs d’origine biotique, abiotgou anthropique, constitue un précieux outil, la
valeur d’'un trait fonctionnel ayant 'avantage épnésenter une mesure indirecte de la valeur aéect
d’un individu. L'objectif de cette thése a été @idifier et de comprendre les mécanismes a ladase
la structure fonctionnelle des plantes adventicas des agroécosystemes.

Dans un premier temps, une revue de la littérathures a permis de proposer un cadre
d'analyse général des mécanismes d'assemblage rigin® de la diversité fonctionnelle. Sa
confrontation aux choix méthodologiques réalisés tte I'application d’'une approche statistiquedite
‘modele nul’, nous a permis de fournir une grilkeldcture proposant des combinaisons pertinentes de
choix en fonction des mécanismes étudiés.

Un premier jeu de données nous a permis de pdsgrathese qu’un filtrage environnemental
abiotique associé au type de culture prédomindellécparcellaire. Nous avons constaté, au costrair
gue des processus stochastiqgues régissent génénaldéassemblage des especes adventices en
communautés. Seuls les traits phénologiques coestitde bons indicateurs permettant de distinguer
les communautés adventices entre types de cullatte spécificité du filtrage environnemental en
parcelle agricole peut s’expliquer par la promotidiespéces se caractérisant par une période
d’émergence adaptée au cycle développement détlaecu

La comparaison de la diversité fonctionnelle demfas adventices en plein champ et en
interface (zone entre le bord de champ et le preraigg de la culture) d’'une parcelle agricole a par
ailleurs permis d’identifier deux stratégies de eléppement complémentaires en interface, les
stratégies d’'évitement et de tolérance a 'ombrager coexistence explique le maintien d’'une flore
fonctionnellement plus diversifiée dans ce compatit.

A lintérieur du champ, les interactions biotique@mpétitives entre la plante cultivée et la
communauté adventice promeuvent une unique steatBgvitement de 'ombrage. Ceci se traduit, &
I'échelle individuelle, par une similarité fonctioglle, expliguant qu’'une large part de la biomasse
produite par une plante adventice s’explique parsisailarité fonctionnelle avec la culture. La
compétition de la plante cultivée semble par aiiefavoriser la présence d’adventices a phénologie
décalée en fin de cycle cultural, pouvant corredpora des germinations tardives d’individus sous
couvert de la culture. En I'absence de ce compstittominant, I'assemblage s’avére largement
aléatoire.

Les études réalisées ont apporté de nouveaux éegmercompréhension de l'influence des
facteurs abiotiques et biotiques sur la structaretionnelle des communautés adventices. Le fdtrag
environnemental apparait dépendre a la fois deata de semis et de I'application herbicide, tandis
que la compétition avec la plante cultivée promeg unique stratégie de développement d’évitement
de 'ombrage.



Abstract

One of the major challenges of agroecological weadagement is to sustain crop production
while promoting weed biodiversity, given their kegle in maintaining biodiversity by providing
resources for granivorous and pollinators. Meetinig challenge requires a better understandingeof t
mechanisms underlying weed diversity. The functiainzersity provides a valuable tool to investigate
the responses of species and individuals to bi@tiptic and anthropic factors, the trait value
impacting individual fitness indirectly via its effts on performance traits. The aim of this PhD wwas
identify and understand the mechanisms underlyihg functional structure of weeds in
agroecosystems.

In order to identify these mechanisms, we firstpoed a general analytical framework of
community assembly mechanisms. The outcome of fihimiework was compared to the main
methodological choices made in the existing litgn@tusing a statistical approach called ‘null mbdel
We then provide guidelines to choose the relevasethodological choices, depending on the
mechanisms studied.

Based on a first dataset, we investigated the st that abiotic environmental filtering
predominates at the field scale and is associatédtie crop type. On the contrary, we found that
stochastic processes generally govern weed comynassiembly. Only phenological traits represent
relevant indicators for distinguishing weed comntiesi between crop types. The specificity of
environmental filtering in arable fields may be kiped by the promotion of some species
characterized by an adequate time of emergencearechpo the crop cycle.

Comparison of functional diversity between fielcerabnts of arable fields has allowed
identifying two complementary ecological strategiesrop edge, i.e. the narrow linear area outside
the field where the soil is tilled but uncultivatesthade-tolerance and shade-avoidance stratedies. T
coexistence explains the higher functional divgrsighlighted in this field element.

Within the field, competitive interactions betweenop and weed community promote a sole
shade-avoidance strategy. At the plant level, thgilts in a functional similarity pattern, besides
explaining that a significant proportion of the wwds#omass is due to its functional similarity witte
crop. The crop competition appears also associatbdthe presence of a significant proportion of
phenologically less developed weed plants at tloeoéthe crop cycle, which could be caused by later
emergences. In the absence of this dominant cormpetommunity assembly appears in accordance
with those expected under the random assembly hgpist

The studies have brought new understanding ofrtiigeince of abiotic and biotic filters on the
functional structure of weed communities. Environtaé filtering appears to depend on both sowing
period and herbicide application, while crop corijmet promotes a sole shade-avoidance strategie.
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1.1 L’agroécosystéme et sa flore associée

1.1.1 Constats environnementaux

Durant la seconde moitié du X% siécle, I'agriculture a connu de profonds changemeCe
phénomeéne, reposant sur une intensification demjpes agricoles, s’est notamment appuyé sur (i) la
sélection de variétés plus productives, (ii) ligaktion accrue d’engrais minéraux, (iii) la généetlon
du recours aux pesticides pour lutter contre lesabresseufset (iv) les nombreuses évolutions
techniques relatives a la mécanisation du secigucade (Zimdahl 2007). Les gains de rendements
observés se sont cependant accompagnés d'effeindedes préjudiciables pour I'environnement,
telles que les pollutions des eaux, des sols diadle(Arias-Estévez et al. 2008, Stoate et al. 200
Burney et al. 2010) et l'appauvrissement de la ibmdité animale et végétale (Tilman 1999,
Robinson & Sutherland 2002). Par ailleurs, I'apgiicn répétée de traitements phytosanitaires a
généré I'apparition, puis I'extension de résistandes bioagresseurs ¥ds/is de substances actives,
insecticides ou herbicides (Mota-Sanchez et al22@®wles & Yu 2010). Au cours des derniéeres
décennies, ces constats ont conduit a la miseage jple nombreuses politiques publiques en Europe,
afin notamment de conserver la biodiversité desoé&grsystémes (Directive Nitrates, Directive
Habitats, Directive Oiseaux, Mesures Agro-Enviraneatales).

Pour parvenir & un objectif de réduction de cestefpréjudiciables, il apparait inéluctable de
reconsidérer les modes de production actuels,i@ggetributaires de I'agrochimie. Plusieurs options
ont été évoquées afin de conserver une productipitode constante et durable, options ayant
alimenté un débat encore en cours (Tilman et &2 28waminathan 2007). L'application de pratiques
agricoles basées sur les principes de l'agroémmlagété proposée comme une alternative visant a
minimiser l'utilisation d'intrants issus de la péthimie (Wezel et al. 2009). Dans ce contexte,
'agroécologie est considérée comme un ensembleprdéiques dont l'application se limite
généralement a la parcelle cultivée et dont I'difiest de valoriser les processus écologiques 8lVez
et al. 2014). A titre d’exemple, les choix variétale contréle biologique des bioagresseurs viatta
biologique, ou encore la réduction du travail dul sont considérés comme des leviers
agroécologiques prometteurs (Wezel et al. 2014mPees leviers, un certain nombre cherchent a
favoriser les interactions biotiques positives fdailitation, le mutualisme — ou antagonistes, rpou
contrdler les bioagresseurs par leurs prédateutsatg Dans I'avenir, cet objectif d’intensificatti
écologique ne pourra cependant pas se limiter dpulan les interactions biotiques entre organismes,
mais nécessitera la prise en compte des poteétielstifs des organismes et de leur écologie (&hba
al. 2014a). Par ailleurs, I'agroécologie consid@@®me une discipline scientifique a connu un récen
développement 'amenant a intégrer différentes léeshepatiales (du champ cultivé au paysage, puis a
la filiére), ainsi que les composantes socialeécenomiques associées aux systéemes de production
dans leur ensemble (Gliessman 2007, Wezel et dl4)2@Cette reconnaissance de la complexité
inhérente aux agroécosystemes nécessite a présenmmailleure compréhension des nombreux
processus biologiques et écologiques gouvernahtoldiversité observée, dans I'objeditif fine de
favoriser la fourniture de services écosystémigues

! Le terme bioagresseur regroupe I'ensemble desismas susceptibles de générer des pertes deestanh.d.
les ravageurs, les agents pathogenes et les ath®nti
2 . ’ ’ - y ’ & 7 Y

Le terme de service écosystémique regroupe I'eblsentes bénéfices provenant des écosystemes et dont
I’'Homme tire usage: les services d’approvisionnen(ex. la production agricole), les services deuldiipn (ex.
régulation des inondations), les services cultu(eteréatif ex. le paysage) et les services de @tipqui

6
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En tant que bioagresseurs présentant une certaigéilité — en réduisant la qualité des
produits, génant la récolte ou produisant des ceépooxiques — et pouvant entrainer d'importantes
pertes de rendement (Zimdahl 2007), les adventmets longtemps été considérées comme
exclusivement problématiques, et donc indésiral@ependant, étant a la base des réseaux trophiques
des agroécosystémes, les adventices fournissentsiEsurces pour les granivores (insectes, rongeurs
oiseaux) et les insectes pollinisateurs (Wilsoralett999a, Marshall et al. 2003, Carvalheiro et al.
2011). Bien que leur role clé soit a présent reaaems le maintien de la biodiversité (Altieri 1999
de nombreuses étudesaccordent sur le constat d’'une réduction deiddibersité adventice durant
les derniéres décennies en Europe. Cette rédusmait notamment causée par l'application
généralisée d’herbicides et d’'importantes quantiietrants azotés minéraux (Robinson & Sutherland
2002), mais également a d'importantes modificatioles rotations culturales, notamment une
augmentation de la proportion de cultures d’hivey@e cultural plus long en Europe (Marshall et al

2003, Moss et al. 2004).

1.1.2 La flore adventice

La flore adventice regroupe un large panel d’'esp&égétales, sans restriction a un groupe
phylogénétique particulier ou a une flore spéc#iguun pédoclimat. Ceci s’explique par la défimitio
méme du terme adventice qui repose sur une défionitapatiale de la flore : la flore présente dams
champ cultivé sans y avoir été intentionnellememée (Godinho 1984). En France, environ 1200
espéces ont été définies comme adventices degsesulflauzein 2001). Cependant, seule une faible
fraction peut étre considérée comme commune danpdecelles agricoles. Dans la suite de cette
étude, nous nous intéresserons plus particuliéreendm flore adventice des grandes cultures, c.a.d.
principalement a la flore associée aux céréaléggoheux et protéagineux (a titre d’exemple, le blé
d’hiver, le colza d’hiver et le pois de printempsspectivement).

Parmi les spécificités caractérisant la flore aticenil est possible de noter la présence de
nombreuses thérophytes, pouvant étre définie codeneplantes annuelles dont les systemes aériens
et souterrains meurent aprés la production de ggsaipassant la saison hivernale sous forme de
graines. La survie et l'accroissement des populatia’especes adventices est donc assuré
exclusivement par la production de graines. Cattelgminance d’especes thérophytes s’explique par
le cycle annuel de la majorité des plantes cultvéle grandes cultures, favorisant les espéces
adventices annuelles présentant cette méme sjitécians ces systémes de culttesosova et al.
2006, Fried 2007). Le cycle annuel des espécestides est en effet contraint par le cycle culfural

maintiennent des conditions favorables a la vie Berre (ex. cycle des éléments nutritifs) (Milleunmi
Ecosystem Assessment, 2005). Le Millennium Ecoaygtesessment sera par la suite résumé a MEA.

% Andreasen et al. (1996), Sutcliffe & Kay (2000)e$ton et al. (2002), Hawes et al. (2005), Pyse#.2005),
Baessler & Klotz (2006), Dessaint et al. (2007prisey & Westurby (2007), Fried et al. (2009a), (#da et al.
(2011), Storkey et al. (2012), Meyer et al. (2018)dreasen & Stryhn (2008) ne mettent cependantepas
évidence de diminution de la diversité adventice.

* Le terme ‘systéme de culture’ peut étre défini owr’ensemble des modalités techniques mises emecsuv
des parcelles agricoles traitées de maniére idestigt repose d’'une part sur (i) la nature desuastet leur
ordre dans la succession culturale et d’autre qart(ii) les itinéraires techniques appliqués a dié&rentes
cultures (Sébillotte 1990).

® Le terme de cycle cultural sera considéré, dassite de ce manuscrit, comme synonyme au ternogale de
vie de la culture (de la germination a la récoltejant compte par ailleurs de I'itinéraire teclugig@ssocié a ce
cycle de vie (les différents interventions, gérémant associées a des stades phénologiques pedlaiplinte
cultivée).
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lui-méme, ainsi que son itinéraire technique agsdas especes les plus problématiques, c.a.dscell
connues pour réduire sensiblement le rendemenseptent généralement une synchronie avec le
cycle de développement de la plante cultivée (Wil&Wright 1990, Fried et al. 2009b). Elles se
caractérisent notamment par une vitesse de déwaiopqut relativement élevée (principalement au
cours de la phase végétative) et par une forteugtomh de biomasse végétative. Le caractére
thérophyte de nombreuses espéces permet, parsil#expliquer I'influence prépondérante de la
dispersion temporelle sur la composition des conautés adventices, la banque de graines du sol
étant considérée comme une ‘mémoire tampon’ régulias succes et échecs reproductifs des années
passées (Barberi et al. 1998), notamment en cdabder du fait de I'enfouissement régulier des
semences produites, permettant I'étalement desdayéerieures.

Compte tenu des conditions environnementales claatgge caractérisant I'agroécosysteme a
moyen terme, c.a.d. & I'échelle d'une successiotiurale®, les conditions favorables au
développement d'une espece adventice particulietergnt apparaitre a des périodes relativement
espacées dans le temps — le plus freqquemment eeypisannées d'intervalle lorsque la séquence
culturale d'un systeme de culture s'avere relateemdiversifiée. Les espéces adventices se
caractérisent ainsi du fait d’'une persistance ikgatent longue de leurs graines dans le sol
(Thompson et al. 1998, Lutman et al. 2002), pouedtetindre plusieurs dizaines d’années (Kohler et
al. 2011), persistance élevée (Burnside et al. 1§@bpourrait constituer une réponse a I'importanc
des perturbations associées a I'environnement gdaneelle agricole (Thompson et al. 1998).

La dispersion spatiale primaire de nombreuses espatventices est au contraire relativement
limitée, la majorité d’entre elles étant barochb(@envenuti 2007). Ces espéces annuelles présentent
cependant un mécanisme de dispersion secondaiosénar les pratiques agricoles: I'anthropochorie
(Benvenuti 2007). Ce phénoméne peut se produieetdiment, suite au déplacement de sol contenant
des graines ou via le déplacement de parties aé&seet racinaires entieres (Heijting et al. 2008),
indirectement, via I'adhérence des graines aux éhésndes machines agricoles (Barroso et al. 2006).
Certaines espéces adventices présentent cependarites stratégies de dispersion dans les
agroécosystemes, telle 'anémochorie, c.a.d. lpedison par le vent, ou I'épizoochorie, c.a.d. la
dispersion via les animaux (Benvenuti 2007).

Les caractéristiques précédemment dévelopféasctére annuel, cycle de vie calqué sur
celui de la culture, persistance dans la banqugraiees du sol) sont fréquemment associées a des
traits, dits fonctionnels en ce sens qu’ils coustit des substituts facilement mesurables desidmsct
de lindividu. Le terme de trait définira par laiteu « toute caractéristique morphologique,
physiologique ou phénologique mesurable au nivean iddividu, de la cellule a I'organisme entier,
sans qu'il soit fait référence a aucun autre nivaoganisation (ex. le niveau spécifique) ni awauc
facteur du milieu (ex. différents niveaux de resses azotées) » (Violle et al. 2007). A titre d'exse)
les espéces adventices présentent généralemestiaee spécifique foliaire (SSHlus élevée que
les espéeces d'autres milieux, probablement pouiepdn fait de leur caractere annuel (Garnier et al

® Le terme succession culturale est ici défini conétant une succession de cultures annuelles avesarmsi
inter-cultures.

" La barochorie ne peut étre considérée comme uramigtoe de dispersion, mais plutt I'absence de tout
dispositif de dispersion spatiale de la graine @efauplante mére (Benvenuti 2007).

8 Pour une liste plus exhaustive des caractérisigqies espéces adventices, il est possible de &eeréf
Zimdahl (2007).

° La surface spécifique foliaire (SSF) correspond aurface foliaire fraiche divisée par la masseheéde la
feuille, généralement exprimée en m?Kgérez-Harguindeguy et al. 2013).
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1997) et d’'une vitesse de croissance élevée, rgalsment car une SSF élevée permet une tolérance a
'ombrage (Storkey 2005).

Enfin, une des spécificités des espéces adventmesiste en la diversité des stratégies de
développement observées afin d’éviter (ou de tolérer) les prajagricoles et la forte compétition
pour les ressources qui caractérisent I'environmentune parcelle agricole. Ainsi, s'il existe
effectivement des espéces présentant un développgrhénologique synchrone avec celui de la
plante cultivée, des stratégies distinctes permieftgalement une production de graines au cours d’u
cycle cultural, ou durant l'interculture (Bagavattman & Norsworthy 2012, Figure 1). C’est
notamment le cas (i) d’espéces a croissance rapaa.d. dont la production de graines débute bien
avant la récolte —, connues pour étre moins comheEgivis-a-vis de la plante cultivée (Wilson &
Wright 1990) et (i) d’espéces a émergence tréardée, pouvant tolérer une forte réduction de la
ressource lumineuse durant leurs premiers staddéwidoppement mais n'étant pas influencées par la
pulvérisation herbicide (Bagavathiannan & Norswpr@912). Ces especes a émergence tardive, bien
gue présentant un cycle de développement a pniadaipté a certaines cultures, telles que les espece
a émergence printaniére en blé d’hiver, peuvergrggnt y produire des graines.

Il période d'émergence

période de floraison

A especes a croissance rapide et émergence automnale
10 chevauchement entre
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Figure 1 : Représentation schématique de troisésfies de développement observées en blé d’hiven gue
montrant des distributions trés distinctes de pi&sod’émergence et de floraison, les especes t@nttices
trois groupes sont susceptibles de produire desegravant la récolte. Les adventices ‘mimétiquesaliltures’
comprennent cependant la majorité des espéeces mtazaaser d'importantes pertes de rendement. Eonoge,
le pourcentage de deux stades phénologiques (ladgéd’émergence et la période de floraison, respmanent
en noir et gris clair) observé a chaque pas degemp

1 e terme de stratégie repose sur (i) la prisecenpte de la combinaison d’'un ensemble de traitapatles
traits considérés individuellement et sur (ii) Enstat qu'il existe un grand nombre de combinaisbmsraits
pouvant conduire au succes reproducteur d’'une espgéposant sur des compromis entre traits. Ceeterm
suppose par ailleurs implicitement que la varighiintraspécifique est — relativement — plus faiglee la
variabilité interspécifique et met en avant la mgm® intégrée des organismes aux facteurs du miliee.
définition plus précise dépend des cadres conclspdéeeloppés par différents auteurs (notammem&dio77,
Lavorel et al. 1997 et Craine 2009).
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1.1.3 La parcelle agricole : un environnement perturbé ampétitif, mais riche en
ressources

Si les pratiques agricoles représentent des factabiotiques influencés par des décisions
anthropiques (ex. le travail du sol, la pulvérisatherbicide, voir Navas 2012 pour plus de détails)
ces facteurs ne sont pas les seuls a influenaamigposition des communautés adventices a I'échelle
d’'un champ cultivé. Il en est de méme des conditipédoclimatiques a échelle régionale, pouvant
favoriser une flore adaptée, ainsi que des caistitiires édaphiques, qui conditionnent la croissanc
et les capacités compétitrices de la plante cdting-a-vis de la flore adventice (Gaba et al. 2014

1.1.3.1 Le contexte pédoclimatique

La flore adventice d'une parcelle donnée dépend pattie des conditions pédoclimatiques a
échelle régionale. Seules quelques variables dtjored (température) et pédologiques (pH, texture du
sol) ont cependant été identifiees comme jouantdlenmajeur permettant d’expliquer les variations
de composition taxonomique des communautés adesnflososova et al. 2004, Fried et al. 2008,
Cirujeda et al. 2011, Lima et al. 2012, Garcia @eriLet al. 2014a). Leur caractére explicatif eat p
ailleurs généralement inférieur a celui représpatées pratiques agricoles et le type de cultuscem
place (Fried et al. 2008, Garcia de Leon et al4aD1

1.1.3.2 Les perturbations

La parcelle agricole constitue un environnementrgsw des perturbations a la fois intenses,
fréquentes et variées — notamment en comparaisairds milieux anthropisés telles que les prairies
— afin de maximiser la production agricole. En pdecagricole, les conditions environnementaleg son
ainsi modifiées pour favoriser la production deni@se d’une unique espece, c.a.d. la plante ciltivé
via la conduite d'un itinéraire technique carasripar une forte fréquence et intensité de
perturbations durant I'intégralité du cycle cullura

Le terme « perturbation » sera, par la suite, dé&mmme «tout événement de durée
relativement courte pouvant modifier la structureandécosysteme, d’une communauté ou d’une
population en influencant les ressources disposib&e disponibilité du substrat ou I'environnement
physique » (White & Pickett 1985). La variété, l@duence et lintensité des perturbations ont
contribué a la mise en place d'une flore spécifigaeflore adventice, adaptée a ce milieu trés
dynamique, et ce a plusieurs échelles temporelles.

A court terme, c.a.d. chaque année, a l'intérieun c&hamp cultivé, l'itinéraire technique
associé au type de cultifémpose une séquence de perturbations spécifidjaatayénéralement (i)
le semis, (ii) un (ou plusieurs) type(s) de trawhilsol, (iii) une (ou plusieurs) méthode(s) detigas
de la flore adventice et des autres bioagresseing) ¢a récolte. Ceci entraine une modificatios ld
composition taxonomique de la flore adventice descgiles agricoles a fine échelle temporelle
(Lososova et al. 2004), par exemple entre cultdieiser (ex. blé ou colza d’hiver) et cultures &éét
(ex. tournesol ou mais, Hallgreen et al. 1999, d~ge al. 2008, Meiss et al. 2010a). Les espéces
adventices se caractérisant par des périodes djémmr distinctes au cours d'un cycle cultural
(Figure 1), chaque intervention de [litinéraire hivitue peut par ailleurs influencer séparément la

M Le terme type de culture désigne ici a la foipllnte cultivée (et ses capacités compétitricesifipées) et
l'itinéraire technique associé (notamment le speharbicide, le régime de fertilisation, les dates principales
interventions).
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composition de la communauté en limitant le déveéopent de certaines especes. A titre d'exemple,
la date de semis est connue pour réduire la cotiwitétide certaines espéces adventices vis-a-via de
plante cultivée, mais peut potentiellement en provoo d'autres (Garcia de Leon et al. 2014a). Ce
phénoméne peut s'expliquer par l'apparition plugcqgre des populations d'adventices -
comparativement au semis — lors de conditions plogtriqgues favorables, rendant le semis tardif
particuliérement avantageux pour la gestion deesgeces, tel le vulpin des champsopecurus
myosuroidegLutman et al. 2013).

A moyen terme, la succession culturale impose w@tpience de perturbations spécifique
(Gaba et al. 2014b). Une rotation diversifiée ainsi la capacité de limiter la constitution d’unck
semencier conséquent d’'une ou quelques especasvari@u contraire devenir problématiques dans
une culture donnée — en désynchronisant les cgelesultures par rapport aux cycles biologiques des
adventices (Karlen et al. 1994, Bond & Grundy 20QZIinsertion de cultures pérennes dans ces
successions, telle que la luzerne, est égalemenuegoour modifier la composition des communautés
adventices (Meiss et al. 2010b). Elle constituentéressant outil de gestion des adventices pésenne
via la modification du régime de perturbations,gaas d’'une gestion essentiellement chimique a une
gestion basée sur des fauches fréquentes (Graglia2€06).

Enfin, au cours des dernieres décennies, I'évolutite I'agriculture a conduit a une
intensification des pratiques agricoles. Cettenisification a eu pour conséquence une spécialisatio
de la flore adventice en grandes cultures, notarhrdenfait d’'une réduction de la diversité des
rotations (Fried 2007, Fried et al. 2009b). L'étmn extrémement rapide des agroécosystémes a
favorisé un turnovéf élevé des espéces constituant la flore advertipius commune de chaque type
de culture, comparable a celui observé dans Iesuxiperturbés par le feu (Fried 2007).

1.1.3.2.1 Le désherbage chimique
Parmi les nombreuses pratiques agricoles causantpddurbations pouvant modifier la

structure de la communauté adventice, un certaimbn® ont pour objectif direct de gérer cette flore
adventice. Parmi celles-ci, le désherbage chimigpeésente la pratique la plus commiing’étant
généralisé dans de nombreux pays, il constitué&sept le seul levier de gestion de la flore adeenti
dans un certain nombre de systémes de culturdspdaiiculierement ceux reposant sur le semis tirec
et 'usage d’'OGM. Cet usage exclusif, quoique @fiictace — comparé aux autres leviers connus pour
gérer la flore adventice (Ryan et al. 2010, Lutrearal. 2013) — s’est cependant avéré relativement
inadapté a des successions culturales peu diéasifReposant alors généralement sur I'application
d'une substance active privilégiée, il entraingparition rapide de résistances (Webster & Nichols
2012).

Bien que cet usage généralisé du désherbage cleirsimjticonsidéré comme la cause de la
réduction drastique des populations de certainpsces, telle\grostemma githagou Bupleurum
rotundifolium l'influence de la perturbation causée par I'apgtiion herbicide sur la structure
fonctionnelle des communautés n’a fait I'objet gigerares études, s'étant principalement intéressées
aux caractéristiques phénologiques des especeBdgavathiannan & Norsworthy 2012).

12| e terme deurnoverdésigne ici la proportion d’espéces ayant disparétant apparu dans la liste de relevés
floristiques entre deux périodes données (Andeetoal. 2010). Dans le cadre de I'étude citée, crolter
s'intéresse uniquement aux 25 espéces adventiosgléoées comme les plus communes.

13 En France en 2010, l'achat d’herbicides repréitert8% des ventes de produits phytosanitaires
(http://lwww.uipp.org/Services-pro/Chiffres-clesfaires-campagnes-2011-2012/Reperes-monde-et-Europe).

11



Introduction

Le caractere parfois sélectif de cette gestion lauflore adventice a de nombreuses
conséguences sur la structure des communautésvébseChaque année, elle permet de réduire le
nombre d’individus en mesure d’entrer en compétiagec la plante cultivée, bien que ceci dépende
avant tout de l'espéce adventice considérée. & tifexemple, en blé d’hiver, un ensemble de
caractéristiques — indépendantes de la dose appligpeuvent expliquer I'absence d’efficacité d’'un
herbicide dans une situation donnée : (i) la résist de I'espéce a la molécule active employée (ex.
pour Alopecurus myosuroidesn France, Délye et al. 2007), (ii) la toléraneel’dspéce du fait de
traits fonctionnels et/ou d’'un métabolisme spéaidSanders & Palett 1987, Baucom & Mauricio
2008), (iii) la couverture du spectre employé, fitiangant pas le développement de certaines espéces
ex. un anti-dicotylédones en culture de blé d’hiwer pourra gérer les espéces de Poacées, (iv)
I'évitement de la perturbation, soit du fait d'uiycte de développement relativement court a
émergence automnale (Blair et al. 1999), soit dudfan cycle a émergence post-herbicide, soit du
fait d’'un échelonnement important des émergencasr$sni et al. 2007, Figure 1).

L’efficacité de I'application n’étant pas toujourgtale, la survie de quelques plantes permet de
reconstituer le stock de graines (Bagavathiannaswog&worthy 2012). Par ailleurs, a I'échelle d’'une
succession culturale, I'effet des herbicides pénat #és variable. Ainsi, Fried (2007) souligne uneé
espéce favorisée par la culture de colza pourrasesi populations largement réduites I'année stévan
en blé d’hiver (exCentaurea cyan(salors que certaines espéces relativement ddficl gérer en
culture d’hiver profitent des rotations de type zasblé-orge d’hiver pour développer rapidement
d'importantes populations (exViola arvensiy Ce phénomene d’augmentation importante des
populations d'adventices a également été observéosculture (Fried et al. 2010).

1.1.3.2.2 Les méthodes alternatives de désherbage

L'influence des méthodes alternatives au désherblaiggque sur la structure fonctionnelle de
la communauté adventice semble avoir fait I'objetddvantage d’études. Celles-ci se sont intéressées
aux formes de vies de Raunkiaer, mettant notammerévidence qu’'une absence de travail du sol
promeut plutbt les espéces bisannuelles et pérgfnesd-Williams et al. 1983, Zanin et al. 1997),
ainsi que les Poacées, aux semences généralemenppeantes (Debaeke & Orlando 1994). Par
ailleurs, les graines de petite taille (et massspkdent plus & méme d’échapper aux effets d’une
perturbation du sol tel que le labour, qui pareaits favorise les graines a longévité importante
(Albrecht & Auerswald 2009). Afin d’étudier l'infence de ces perturbations dans le cadre d’'une
approche fonctionnelle, des attendus ont récemi@@nformulés pour un ensemble de traits (Fried
2007, Gaba et al. 2014b).
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Figure 2: Représentation simplifiée du cycle caltudu blé d’hiver et des principales d’intervensoen lien
avec (i) 'apport de ressources (essentiellemergdaource azotée) et (i) les perturbations dieeignthropique
pouvant influencer la flore adventice. PK désignglosphore et le potassium, dont I'apport estitiondé par
la disponibilité dans le sol.

1.1.3.3 Les ressources disponibles au cours du cycle @lltur
La parcelle agricole peut étre définie comme unrenmement tres productif dans lequel, a

certaines périodes du cycle cultural, les resssulcgonibles excédent les seuls besoins de lgeplan
cultivée, permettant ainsi le développement d'auspéces constituant la flore adventice.

Afin d'assurer une production optimale, I'ajustemeles apports azotés suit, pour chaque
espéce cultivée, un itinéraire technique précigeddant par ailleurs de certaines modalités des
systémes de culture, telles que la date de semik a@riété choisie. Ces apports peuvent étre
optimisés a l'aide de la méthode du bilan prévis@d{COMIFER 2013), et la carence étudiée sur la
base du calcul de I'indice de nutrition azotée (JNNstes et al. 1996). A titre d’exemple, en blé
d’hiver, I'apport d’azote est fréquemment fractiérdn différents stades phénologiques durant lesquels
une carence azotée influencerait le rendementten&ur en protéiné(Figure 2). Ces apports peuvent
par ailleurs prendre plusieurs formes et présepligsieurs modalités d’application, dont le choix
permet de contrdler la disponibilité de cette rass® pour la flore adventice (Blackshaw 2004).
L’apport d’autres minéraux, tels que le phosphardeopotassium, est également fréquemment assuré
en grandes cultures, mais dépend avant tout dedisponibilité actuelle de ces ressources dans le
sol, ainsi que de I'exigence des espéces cultivised-vis de ces minéraux (COMIFER 1$95Bien
que lirrigation soit une pratiqgue peu développad-eance, un stress hydrique peut également limiter

14 Stades phénologiques concernés: tallage, stapge kcén », entre 3 & 4 semaines aprés le stade tcép»
afin d’améliorer la résistance a la verse et aafsam dans I'objectif d’améliorer la teneur en piogs des grains
(Fowler 2003).

13| es différentes documents associés au COMIFERdisponibles sur:
http://www.comifer.asso.fr/index.php/publicatiorsibrochures-du-comifer.html
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I'accumulation de biomasse par la culture et proepaine maturation plus précoce des grains. Enfin,
l'itinéraire technigue associé a une plante cultjwotamment |'établissement précoce du couvdat et
forte densité de semis, lui assure un accés prdfgré long terme pour la lumiére (Weiner et al.
2010), aussi cette ressource apparait elle rarelingter le rendement

1.1.3.4 Des interactions biotiques avec la culture

1.1.3.4.1 Un compétiteur dominant : la plante cultivée

Comme développé précédemment, les parcelles aggicgprésentent des environnements a la
fois intensément et frequemment perturbés, maiesien ressources. L'importance des ressources
disponibles a pour but de maximiser la producti@n biomasse d'une unique espece, la plante
cultivée, qui peut étre considérée comme le congetidominant de la communauté végétale
observée. L'importance, voire I'exces, de certalisnents nutritifs, notamment la ressource azotée,
n’est ainsi pas synonyme d’absence de compétititne @lantes en parcelle agricole. Si la compétitio
suppose généralement un ensemble d’interactiops-imdividuelles limitant la croissance optimale
d’'un individu, elle regroupe généralement un ensgende mécanismes distincts, causant soit une
réduction de la ressource disponible pour I'indiv@bnsidéré du fait de l'utilisation de cette regse
par d’autres individus voisins, soit I'inhibitionau moins partielle — de I'acces de cette ressotiece
des mécanismes d'interférences (Trinder et al. R018 compétitioh’ sera par la suite considérée
comme un processus dynamique dont l'influence préa® a échelle fine, et dont les conséquences
agissent au niveau individuel (Trinder et al. 2013)

En parcelle agricole, l'itinéraire technique mis place a pour objectif de favoriser une
compétition asymeétrique pour la ressource lumineuee les plantes cultivées et la flore adventice
durant la plus longue durée du cycle cultural (H85). Pour ce faire, un semis précoce de lareultu
— lui assurant un acces préférentiel a long terow a lumiére — représente @ffet de priorité
inhibiteur, pouvant défavoriser la germination (Kruk et @0@, Jha & Norsworthy 2009, Batlla &
Benech-Arnold 2014) et le développement des indwiddventices a émergence plus tardive que la
plante cultivée (Peters 1984, Martin & Field 1988alhman & Miller 1990, Knezevic et al. 1997,
Baumann et al. 2001, Brainard & Bellinder 2004, rio& Recasens 2008). Cette inhibition du
développement des adventices semble reposer sum @gartage de la méme ressource, la ressource
lumineuse, dont l'acquisition est (ii) unidirectiwglle, c.a.d. que l'espéce occupant I'espace en
premier et notamment la canopée, peut s’accaparaajeure partie des ressources si elle préseate un
forte capacité de couverture. C’est, a titre d’epkamle cas du blé d’hiver en France, qui présante
semis dense et une largeur d’inter-rang généralefaibte, tout au moins dans les systemes de eultur
conventionnels. Dans le cadre récemment propos& gramette & Fukami (2014), on peut supposer
gue le blé représente un compétiteur fortgffat de priorité inhibiteudu fait (i) d’'un partage d’'une
importante part de la niche écologique des indiwiddventices et (i) d’'un important impact sur la
ressource limitante dans les conditions environmgates d’une parcelle agricole. En absenadfef

1811 existe certaines exceptions ol la réductiodadeessource lumineuse est causée par une coropéditiec
certaines espéces adventices ayant la capacitérglersber la canopée de la culture (ex. la folleia@, Avena
fatua Cudney et al. 1991).

" Pour une discussion plus détaillée autour de teomale compétition et de ces attendus a I'échelime
communauté, se reporter a 4.1.1. Cette partiendisti les processus de compétition entre plantévéealiet
adventices pour les deux principales ressourcesnpelilement limitantes en parcelle agricole : uaiere et
l'azote.
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de priorité inhibiteur par exemple lorsqu’adventice et culture émergenhe période identique, la
compétition de la plante cultivée sur le développetrdes individus adventices s’avere beaucoup
moins marquée (Peters 1984, Baumann et al. 20Gd)s Res conditions, les adventices entrainent
alors généralement des pertes de rendement (R8&4sBosnic & Swanton 1997). La plante cultivée
présente par ailleurs des capacités compétitriaeéahles vis-a-vis de la flore adventice pour cette
ressource, capacités dépendantes avant tout gedesultivée et de la variété choisie (Lemerlal et
1996, Seavers & Wright 1999, Beres et al. 2014)sdgalement de la densité de peuplement et de la
date de semis (Olsen et al. 2005, Marin & Weinerd20L'azote présente, quant a lui, une efficience
d'utilisation trés variable entre espéces advest{Béackshaw et al. 2003). La quantité disponildatp
ainsi modifier, ou non, les capacités compétitrides adventices vis-a-vis de la culture, cettenépo
étant, par ailleurs, largement dépendante de loespensidérée (Dhima & Eleftherohorinos 2001,
Blackshaw & Brandt 2008, Garcia de Leon et al. 2014

1.1.4 Le paysage agricole adjacent

Si a lintérieur d'une parcelle agricole, plusieuttudes ont souligné I'hétérogénéité de
distribution de nombreuses espéces adventices (slhk089, Cardina et al. 1997) et I'existence de
patchs, frequemment mono-spécifiques, se maintenanburs des cycles culturaux (ex. Guglielmini
& Satorre 2004, Andujar et al. 2012), ce constat péas été observé dans les milieux directement
adjacents au champ cultivé. Ces derniers préseatecontraire une flore plus diversifiée, pour igart
non redondante du point de vue de sa compositimntanique avec celle de l'intérieur de la parcelle
(Marshall 2009, Petit et al. 2011, Cordeau et @lL.2a). Ce constat a fait émerger une série d'études
s'étant intéressées a la distribution spatiale aediversité des communautés végétales entre
compartiments d'un champ cultivé et sa bordurecadjge. Ce corpus a permis de mettre en lumiere
une réduction de la richesse spécifique et de Jarsité taxonomique allant des zones adjacentes
jusqu’au plein champ, et ce a la fois concernafibta levée et la banque de graines (Kleijn & dan
Voort 1997, Romero et al. 2008, José-Maria et AlL02 Cordeau et al. 2012b). Cette tendance
générale a pu étre observée quel que soit le tgpleoddures adjacentes a la parcelle agricole, bien
gu’il existe de nombreuses différences de commosiéntre ces milieux (Hovd & Skogen 2009,
Cordeau et al. 2012a).

Parmi ces différents types de bordures, I'interfaome labourée mais non semeée d’'un champ,
d'une largeur de quelques dizaines de centimé@esdeau et al. 2012b), présente une composition
taxonomique relativement proche de la flore durphamp (Fried et al. 2007), mais plus riche en
espéces, accueillant notamment de nombreuses sspientices devenues rares ou ayant disparues
de la parcelle agricole au cours des dernieresndéxe (Fried et al. 2009a). Cette plus grande ditéer
pourrait notamment provenir de différences d’inteéngKleijn & van der Voort 1997, Hald 1999,
Romero et al. 2008), de fréquence et de naturgedarbations (Jantunen et al. 2007, Fried et al.
2009a), ainsi que de I'absence de compétition @irewec la plante cultivée, permettant une plus
grande disponibilité en ressources lumineusesd@eif al. 2014, Kleijn & van der Voort 1997).
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1.2 L’écologie des communautés: des concepts générauképreuve d’'un

cas d'étude
Dans le cadre d'un objectif de limitation de laroadventice, I'étude de celle-ci s’est

historiquement, largement focalisée sur quelquegaes jugées problématiqifesCes espéces se
caractérisent généralement par des cycles de angisgelativement proches du cycle cultural (ex.
Alopecurus myosuroidedvena fatualLolium spp, fréquemment problématiques en céréales d’hiver),
ne rendant ainsi pas compte de la diversité desmtmrautés adventices observées en parcelles
agricoles. En effet, ces communautés présententdiveesité taxonomique et fonctionnelle allant
généralement bien au-dela des especes a cyclevegigement synchrone avec le cycle cultural
(Figure 1). Ces autres espéces n’'ont, jusqu’a ptese: que peu prises en compte dans I'étude de la
flore adventice. Elles ne peuvent cependant étgligées dans le cadre de I'étude de I'écologie des
communautés, présentant des interactions vis-devia plante cultivée différant de celles des espec
a cycle de développement synchrones de part (8 urées et (ii) leurs intensités.

1.2.1 Apports de I'approche fonctionnelle a I'’écologie sleommunautés

L'écologie fonctionnelle se propose de décrire déierentes especes et individus via leurs
caractéristiques biologiques ou traits fonctionnél®mparativement au bindbme latin décrivant
'espéce, la valeur d’'un trait fonctionnel — ouriatit — & I'avantage de (i) constituer une mesure
indirecte de la valeur sélective d’un individlet (i) d’étre influencée par les mécanismes bigs et
abiotiques régissant I'assemblage des especes ramumautés (Violle et al. 2007). L’approche
fonctionnelle présente donc un fort potentiel @fird’améliorer notre compréhension des mécanismes
gouvernant I'assemblage des communautés et (iheltre en évidence des patrons d’assemblages
plus généraux (McGill et al. 2006). Si la prise @mpte des caractéristiques fonctionnelles des
adventices est relativement ancienne (Baker 1966i utilisation afin de mieux comprendre
'assemblage des espéces adventices en communaletts apparue que récemment (Booth &
Swanton 2002).

1.2.2 Une définition de la communauté adventice

Nous définirons ici le terme de communauté comma qroupe d'organismes représentant
plusieurs espéces vivant dans un lieu et a unegedéterminée» (Vellend 2010). A cette définition,
nous ajouterons que les especes constituent iciméme niveau trophique, pouvant ainsi
potentiellement présenter des interactions intéividuelles pour les mémes ressources. Dans la suit
de cette étude, nous ne considérerons par aillpiedes especes de la communauté adventice, c.a.d.
en excluant la plante cultivée, celle-ci étant abdr®e comme un filtre biotique local (Navas 2012).

8 pour les espéces adventices jugées problématiguésiportant corpus est a présent disponible coériaant
tant leur biologie que leur écologie, corpus ayaetmis le développement de nombreux modéles, istail
notamment dans Storkey (2006). Par ailleurs, uroitapt nombre de leviers alternatifs a la seuledmidation
herbicide sont aujourd’hui connus pour ces mémegaes (ex. pouhlopecurus myosuroidesutman et al.
2013).

19 La valeur sélective d’'un individu se distinguetisis composantes: sa croissance, sa survie epsaduction,
respectivement caractérisées par trois traits déonpgances que sont la biomasse végétative, leésucc
reproducteur et la survie de l'individu (Violle at 2007). Chacun de ces traits de performancéuestéme
influencé par un ensemble de traits fonctionneds, derniers pouvant d'ailleurs étre liés a plusidraits de
performance (ex. la masse des graines, Booth & ®na002).
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Cependant, il est important de considéré que |at@laultivée peut également étre définie comme
intégrée a la communauté végétale, notamment @asnétlides s’'intéressant a la compétition a fine
échelle ou celle-ci représente le compétiteur dantin

1.2.3 La coexistence des especes en communautés : quelgoions

« Pourquoi différentes espéces coexistent et itoaist des communautés ? » a été, et reste
encore, l'une des questions fondamentales de 6@ml des communautés (Hutchinson 1961,
HilleRisLambers et al. 2012). Afin d’expliquer Ipatrons de coexistence observés, deux théories ont
été frequemment invoquées: la théorie des nichlestieéorie neutre.

1.2.3.1 Lathéorie des niches (notions de pools d’espéds Bltres successifs)

1.2.3.1.1 Les notions de niches : niche fondamentale et nméaksée

La théorie des niches suppose que les conditioribanementales influencent la coexistence
des espéces. Plus spécifiquement, cette théoraseegur le concept de « niche » qui présente une
histoire complexe (Pocheville 2010) dont nous nes&rerons par la suite que la notion de niche
réalisee.

En 1957, Hutchinson définit la niche fondamentalene espece comme l'ensemble des
conditions abiotiques sous lesquelles I'espécepmantiellement survivre. Cette notion reposeesir
seules caractéristiques physiologiques de I'espéosjdérant les niveaux de différentes ressowetes
de différentes contraintes comme des axes permetidentifier la niche de I'espece d’'un point de
vue multidimensionnel. Cependant, compte tenu iiluknce des interactions entre espéces —
modifiant I'accés de l'espece ‘cible’ aux ressosrcgt sa capacité de réponse aux contraintes
abiotiques — Hutchinson (1957) a également propmsésecond concept, tenant compte des
interactions avec I'environnement biotique, celelindche réalisée. C’est cette notion de nichegéa)i
également nommée par certains auteurs niche éqaks§j qui est généralement considérée en
écologie des communautés, constituant encore alijmiiite pilier de nombreux attendus théoriques.

Le partage d'une méme niche écologique pouvantaigetr dimportantes interactions
compétitives entre deux espéces et mener a I'araluwompétitive de I'une d’entre elles sur le long
terme (Gause 1934), il a été suggéré qu’'une coeségua I'échelle de la communauté serait le
maintien préférentiel d’espéces présentant desesiétologiques distinctes, donc moins sujettes a
entrer en compétition et a s’exclure, suivant alagprincipe dit de limite de similarité énoncé par
MacArthur & Levins (1967). Cette théorie de la cdémpentarité de niches se traduit par un
partitionnement des ressourcaa (i) I'utilisation complémentaire de différentesrtites d’'une méme
ressource (Kahmen et al. 2006, Smith et al. 2Q@Pyn partitionnement spatial (iii) ou temporet<d
ressources (respectivement ex. Fargione & Tilm&@b2Chesson 2000).

Ce principe de limite de similarité apparait cepand difficilement applicable aux
communautés adventices seules. En effet, une séutie a quantifié la part de compétition entre
espéces adventicas situ (Pollnac et al. 2009) et n’a pas pu mettre enengd de compétition inter-
adventices en présence de la culture. Par ailléuest généralement supposé que la compétition
s’exerce majoritairement entre plantes cultivéeplantes adventices. Le principe de limite de
similarité suppose pour sa part (i) un environndnseffisant stable pouvant mener a I'équilibre afin

% La niche écologique représente I'ensemble desitions environnementales dans lesquelles une egpaude
avoir des populations a taux de croissance poéRiifiam 2000).
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d’observer une exclusion compétitive de certairgeees et (ii) que les interactions biotiques entre
espéces constituant la communauté étudiée prédomiser les filtres abiotigues dans cet
environnement stable (Hutchinson 1961). Compte wesl spécificités des parcelles agricoles, cet
attendu classique en écologie qu’'est le principdirdite de similarité, nécessite d’étre reconsidéré
dans le cas des adventices, tant du fait de lexigt d’'un compétiteur dominant que de I'absence de
stabilité des conditions environnementales (voiee ldbsence de récurrence des perturbations,
1.1.3.2), et ce a différentes échelles temporeflependant, dans certaines conditions (monocujture)
les conditions environnementales peuvent présemmrécurrence des perturbations et ainsi mener a
un développement explosif des populations d’adeestde certaines espéces spécialistes de la culture
étudiée (Fried et al. 2010). Par ailleurs, unemécétude de Garcia de Leon et al. (2014b) suggjérer
gue la dynamique inter-annuelle de certaines especkentices dépendrait également de la
compétition intraspécifique au sein de la popuratio

1.2.3.1.2 Le modele hiérarchique de filtres successifs

Il a été récemment reconnu que l'assemblage decesppen communautés, dont I'étude a
longtemps été restreinte aux seuls mécanismes titifspfDiamond 1975), était dépendant d'un
grand nombre de mécanismes de coexistence compgkinesn a la fois biotiques et abiotiques
(Wilson 2011). Ces mécanismes agissant et inteyagiissur 'assemblage des communautés a des
échelles spatiales et temporelles distinctes (Le\@82, de Bello et al. 2012, Chave 2013), une
approche supposant l'influence de filtres hiérajobs successifs a été développée (Belyea &
Lancaster 1999). Cette approche repose sur lamdgopools d'especes (Zobel 1997), considérant
gu’'a partir d'un pool global d'especes, I'applicati de filtres successifs permettra d’aboutir a la
communauté observée.

Dans le cadre d'un article posant les bases deefaBlage des communautés adventices,
Booth & Swanton (2002) ont adapté le cadre conetpitoposé par Belyea & Lancaster (1999)
(Figure 3). A partir d’'un pool total d’espéces, ®éiltres permettent tout d’abord la création:diyn
pool géographique d’espéces, regroupant I'ensedddeespeces capables d’étre observées sur un site
donné, considérant ainsi les contraintes de digperst (i) d’'un pool d’habitat d'espéces, regranp
'ensemble des especes capables de se maintesirudasite, compte tenu des conditions abiotiques
caractérisant ce site, considérant ainsi la nionddmentale des espéces (Hutchinson 1957). Le pool
écologique d’'espéces a ainsi été défini comme dede des especes non contraintes par la
dispersion et capable de maintenir des populatdans un site considéré. Il est ensuite supposéqu’u
ensemble d'interactions (compétition, prédatiorgroepées sous la dénomination de ‘dynamiques
internes’, faconnent la communauté observée ar plrtpool écologique d'espéces, reposant alors sur
la prise en compte de la niche écologique des espéiest important de noter que la délimitatien d
ces différents pools varie au cours du temps dudaine modification de la prédominance des
différents mécanismes associés aux filtres sudses€lette constatation est particulierement
importante en parcelle agricole ou chaque typeuttare d’'une succession culturale donnée modifie a
la fois les conditions environnementales abiotiqudiges a l'itinéraire technique de chaque type de
culture — et biotiques de la flore adventice (Ba%tBwanton 2002).
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contraintes environnementales 5o TOTAL D’ESPECES

.

contraintes de
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POOL D'HABITAT D’ESPECES |_|
POOL ECOLOGIQUE A4
D'ESPECES
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dynamiques internes GEOGRAPHIQUE
M D'ESPECES
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Figure 3: Cadre théorique définissant les poolspBees successifs proposé par Booth & Swanton 2002
Schématisation des relations entre les pools déespéainsi que des processus déterminant I'appadena
chaque pool. Tiré de Booth & Swanton (2002).

Dans ce cadre théorique, les filtres environnementatrient » les espéces en fonction de
leurs capacités a survivre et & maintenir des pipunls viables dans des conditions abiotiques
spécifiqgues. Cependant, leur influence n’est pafaipe, c.a.d. qu’ils n’excluent pas systématiguetne
les espéces ne présentant pas des valeurs dguggies inadaptées, et ce notamment car les filtres
environnementaux ont une influence a I'échelleviittlielle — par exemple, la mort d’un individu, la
limitation de sa capacité reproductive — mais awn skune espéce, la variabilité présente peut
permettre a une partie des individus d’'une popadiéviter ou de tolérer son influence (Violleabt
2012). Par ailleurs, en parcelles agricoles, legrgences d'espéces dépendent largement de la
composition de la banque de graines du sol, aagsiésence d'espéces adventices ne nous assure pas
de leurs capacités a produire des graines duranycle cultural. Booth & Swanton (2002) ont donc
proposé de considérer que ces filtres promeuvetdices espéces — celles présentant les valeurs de
traits les plus adaptées a I'environnement abietigilcomparativement aux autres especes observées
dans le pool d’especes.

1.2.3.2 Lathéorie neutre
Une théorie longtemps considérée comme concurr@nie théorie des niches, la théorie

neutre, postule que les communautés peuvent réslilte équilibre entre processus de migrations et
démographie locale, sous I'hypothése d’'une équigaldonctionnelle entre individus constituant la
communauté (Hubbell 2001). Bien que reposant ssihglpothéses simplificatrices fortes, et qu'au vu
des connaissances actuelles de la flore adveiltaggparait difficile de valider, il est indéniabigie la
théorie neutre permet de reproduire des structissrvées dans différents écosystemes (Alonso et al
2006).
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1.2.3.3 Un récent consensus entre théorie neutre et thémseniches

Récemment, un consensus s'est dégagé entre éwoldggecommunautés, reconnaissant
I'intérét des deux théories pour améliorer la caghpnsion de I'assemblage des communautés (Gravel
et al. 2006). Ainsi, le modéle neutre et le modaéée niches peuvent étre vus comme deux cas
‘extrémes’ d’'un continuum donnant un poids relptifs ou moins fort aux mécanismes de dispersion,
de démographie locale et a l'influence des nicloedogiques (Gravel et al. 2006). Actuellement, le
débat s'est déplacé vers la recherche d'une mmll@ompréhension de I'effet conjoint des
mécanismes de niche et des processus stochastigquesssemblage observé (Vellend 2010).

1.2.3.4 Lathéorie des métacommunautés

Parallélement au débat entre théorie des nichi®etie neutre, un nouveau cadre conceptuel
a été proposé, reposant sur la notion de métacoautés Une métacommunauté peut étre définie
comme un ensemble de communautés interagissard¢ eliés via des processus de migration
d’individus (Mouquet & Loreau 2002). Ce cadre separse d'étendre dans I'espace et dans le temps
les mécanismes pouvant influencer I'assemblagesigésces en un lieu donné et a un instant donné. I
a pour objectif de mieux appréhender la struct@® ecbmmunautés observées. Afin de tenir compte
des hypothéses posées dans le cadre de la théerieaties et de la théorie neutre, quatre paradigme
ont été proposés, dont I'objectif est d’apportes d&ments explicatifs & 'assemblage observé des
espéces en communautés (Leibold et al. 2004).

Afin d’illustrer ce propos, nous considéreronstniensemble de parcelles agricoles présentes
dans un agroécosysteme dont I'environnement peat ditalifié de variable, en ce sens que les
habitats adjacents — gu’ils s’agissent de parceligioles voisines ou de bordures — se caractérise
par des conditions environnementales distinctedesSicommunautés d’adventices sont assemblées
suivant le paradigme dit dipecies-sortingalors il est possible de postuler gu’entre péeseitudiees,
elles seront trés distinctes les unes des autresteemes de composition, les conditions
environnementales propres a chaque parcelle preembusertaines especes — celles adaptées a
I'environnement abiotique et biotique — comparatieat aux autres espéces observées dans le pool
d’espéeces. Si les communautés adventices sontwsttas suivant le paradigme dit meass-effecton
s'attendra a des différences de composition begugmmins marquées, le poids relatif de la dispersion
— par rapport aux conditions environnementaleslésca permettant en théorie a chaque espéce de
maintenir des populations dans I'ensemble des |b@scevia par exemple une persistance dans la
banque de graines du sol. La distribution des adarels d’'une espéce dans les différentes parcelles
nous permettra cependant de discriminer les pagcdites ‘sources’ (c.a.d. présentant des condition
de développement favorable permettant a I'espéamaietenir des populations de maniére pérenne)
des parcelles dites ‘puits’ (c.a.d. moins favoraldel'espéce, n'empéchant pas le maintien a court
terme de I'espece, mais empéchant la pérennisaioses populations). Si les différences entre
espéces sont considérées conmaetres alors les communautés devraient présenter depasitions
indépendantes de I'habitat considére, leur coaxistee dépendant pas des conditions locales. Enfin,
le paradigme d@atch-dynamicsuppose des conditions environnementales sinsl&ngre parcelles,
et repose sur I'hypothese d’'un compromis, a I'dehspécifique, entre capacités compétitives et
capacités de dispersion. Les espéces présentampattantes capacités de dispersion ne pourraient
ainsi se maintenir a long terme dans une parcelfmée en présence d'espéces compétitrices, leur
coexistence reposant sur I'existence de nouveltesefies a coloniser a I'échelle régionale. Plus
récemment, Winegardner et al. (2012) ont regrolgseparadigmes depecies-sortingmass-effectst
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patch-dynamicau sein d’'un méme paradigme, considérant que roés ¢onceptions différaient
uniquement de par I'importance de la dispersioreettmmunautés.

1.2.4 Traits de réponse et traits d’effets

L'approche fonctionnelle repose sur la mesure digstdits fonctionnels. Dans ce manuscrit,
ceux-ci ont été jusqu'a présent largement considdé@@mme des adaptations morphologiques,
écophysiologiques ou phénologiques des plantesépanse aux facteurs biotiques et abiotiques
caractérisant le milieu, et ont ainsi été qualifés traits de réponse. Ces traits, caractérisant le
individus en interactions dans un environnementyveet cependant générer en retour des
modifications des facteurs biotiques et abiotigdesce méme milieu, étant alors considérés comme
des traits d'effets (Lavorel & Garnier 2002, Sudetgal. 2008). Dans la suite de ce manuscrit, nous
nous intéresserons aux traits de réponses destahgea différents facteurs pouvant caractériser le
milieu, qu’il s’agisse (i) du type de culture (3.1))) du compartiment d’une parcelle agricole 302
(iif) d’un compétiteur dominant, la plante cultivée3, 4.4).

1.2.5 Choix et mesures des traits dans les agroécosysdeme

Afin d’étudier les especes adventices, Booth & Saaf2002) ont proposé une premiere liste
de traits leur apparaissant pertinents. Cependatig liste mérite d'étre complétéa la lumiére des
publications récentes.

1.2.5.1 Choix des traits au regard des mécanismes étudiés

Une premiére étape consiste a identifier les trdésréponse des espéces adventices aux
conditions environnementales (Navas 2012, Gabad.e2044b). Ceux-ci apparaissent pour partie
distincts des traits classiquement étudiés en gl ableau 1), comme le suggere Hawes et al.
(2005) en indiquant que les traits importants plausurvie des plantes adventices, étant donné
'importance et la fréquence des perturbationg eytle de vie majoritairement annuel de ces espece
sont ceux liés a I'émergence, a la floraison, prtaduction de graines, ainsi qu’a la persistance de
graines dans le sol. C'est le cas des traits pbgiples liés aux premiers stades de développement
des adventices, trés fréquemment étudiés auparavambalherbologie afin d’assurer un contréle
optimale de la flore adventice, mais aussi caxiste un filtrage environnemental fort de ces sram
sein des communautés dominées par des especeslesmr(@awley 2004, Smith 2006). C'est
également le cas des autres traits phénologigiéssa lla floraison et a la grenaison des espéess, ¢
stades pouvant étre considérés comme ‘clés’ pauprEndre 'assemblage des espéeces adventices en
communautés. En effet, dans le cas d’'espéces dsukel capacité d’'un individu a produire des
graines durant le cycle cultural, c.a.d. avantdaysbation que représente la récolte, constitie un
mesure pertinente de sa performance. Certainesesspeésentent par ailleurs un cycle court leur
permettant de produire des graines avant la pshton herbicide. En blé d’hiver, c’est le cas

%L Une base de données Weed-DaTa a été mise en quasein de 'UMR1347 Agroécologie (Gaba et al.
2014c). Cette base comprend actuellement plus d/iinggaine de traits spécifiquement mesurés suedpéces
adventices. Une diffusion a la sphére scientifigieaux partenaires des instituts techniques etcbambres
d’'agriculture est prévue prochainement. Par a#leun récent article de Storkey et al. (2014) psep&galement
une liste de traits fonctionnels pertinents poutdpe des modifications de compositions de commidsau
adventices.
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notamment dé&tellaria mediaBlair et al. 1999), mai€apsella-bursa pastoriéAksoy et al. 1998) et
Poa annua(Fried et al. 2014a) présentent également un @alet leur permettant de produire des
graines au cours du cycle cultural de différenp@$yde culture, voire durant I'interculture.

Tableau 1: Liste non-exhaustive de traits pertmgnbuvant étre mesurés sur les especes adventigesjiens
avec les pratiques agricoles associées et leupnétation. A: traits en lien avec la phénologis dspéces. B:
traits classiguement mesurés en écologie, notammh@ms le cadre du schéma L-H-S (Leaf-Height-Seed)
proposé par Westoby (1998), et autres traits d'mamze.

A Traits pratique associée interprétation

. L o période proche de la culture: synchronisation
début de periode date de semis (échelleges dates d'émergence (Smith 2006, Gunton et
démergence annuelle) al. 2011, Fried et al. 2012), évitement de la

compétition asymétrique (Peters 1984)

durée de période date de semis période étendue: capacité a se maintenir dans
d'émergence (succession culturale) dlff_érentes cultures d'une succession culturale
(Fried et al. 2010)
w  début de période de . _ période antérieure: capacité d'évitement des
G floraison dates d'interventions perturbations (pulvérisation herbicide, récolte,
9 Gunton et al. 2011)
@) période étendue: capacité, pour une partie de
E durée de période de dates dinterventions la population, d'évitement des perturbations
E floraison (pulvérisation herbicide, récolte, Storkey
w 2010)
(@]
n période proche: capacité a produire des
'<—T: i . i 3 %rair_les durant le cycle _culturalf _capacit_é
x début de période de date de récolte (échellgysyitement de la perturbation herbicide (Blair
= grenaison annuelle) et al. 1999), synchronisation des dates de
maturation des graines (Fried et al. 2009b)
favorisant la dispersion (Heijting et al. 2009)
durée de période de date de récolte pér?ode étendue: . c,apacité a produire des
grenaison (succession culturale) 9raines dans différentes cultures d'une

succession culturale

durée du cycle de

développement (duréelates d'interventions période courte: capacité d'évitement des
de vie) perturbations (pulvérisation herbicide, récolte)

22



Introduction

B traits pratique associée interprétation
densité de semis et influence de I'environnement lumineux de la
date de semis plante (Storkey 2005)
. . valeur élevée: capacité a tolérer 'ombrage
espece cultivee associé a la présence de l'espece cultivée

surface spécifique
peciiq (Brainard et al. 2005, Storkey 2005)

foliaire
i valeur élevée: capacité d'évitement des
fréquence des perturbations, la SSF constituant un bon
perturbations indicateur de la vitesse relative de croissance
(Storkey 20004)

valeur élevée: capacité a surplomber l'espece

espéce cultivée - ) :
cultivée pour disperser (Benvenuti 2007)

fréquence des valeur faible: capacité a se maintenir dans un
perturbations environnement fréquemment perturbé (Fried
etal. 2012)

hauteur reproductive L R .
valeur élevée: capacité a surplomber I'espéce

cultivée pour accéder a la lumiére (McLachlan
espéce cultivée et al. 1993, Gunton et al. 2011). La différence
de dynamique de croissance culture-adventice
représente par ailleurs un indicateur de sa
capacité compétitive (McDonald et al. 2010).

TRAITS DU LHS

valeur élevée: capacité a se développer en
espéce cultivée conditions compétitives (Gardarin et al. 2010),
notamment sous couvert de la canopée
masse des graines (Albrecht & Auerswald 2009)

fréquence de travalil duvaleur faible: capacité d'échapper au travail du
sol sol du fait du plus grand nombre de graines
produites (Albrecht & Auerswald 2009)

épaisseur du tégumenf{equence de travail dualeur elevee: capacité a réduire la mortalité
sol des graines (Gardarin et al. 2011)

profond_eur espéce cultivée valeur différente: partitionnement spatiale des
d'enracinement ressources du sol (Smith et al. 2010)

capacité d'expansion présence: capacité d'occupation de lI'espace

latérale (via travail du sol sous couvert et de dispersion (Guglielmini &
croissance clonale) Satorre 2004)

AUTRES

) ates d'interventions Maintien sous forme dormante durant certains
persistance dans le SO?succession culturale) types de culture au cours de la rotation
(Burnside et al. 1996, Thompson et al. 1998)

valeur faible: réponse a I'ombrage (Regnier et

épaisseur de la feuille espece cultivée al. 1988)

Les durées de la période d’émergence puis de gmmat.a.d. les plages du cycle cultural
durant lesquelles des individus d’'une espéce peldmerger puis réalimenter le stock semencier,
constituent par ailleurs des traits permettant gfé@pender le maintien de nombreuses espéces. La
capacité d’émerger durant toute la durée d'un cyml#tural permet notamment de profiter de
conditions plus favorables au développement, pduratamment survenir en fin de cycle cultural,
voire durant l'interculture (Bagavathiannan & Nowsthy 2012). Ces especes, tel gB8enecio
vulgaris présentent par ailleurs généralement plusieuctesypar an (ex. 3 cycles poGapsella
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bursa-pastoris Aksoy et al. 1998). De nombreuses espéces adesntont considérées comme
présentant une plage de germination relativemenbmpgée (Bagavathiannan & Norsworthy 2012).

Les traits proposés par Westoby (1998) dans dieecdu schéma L-H-S (Leaf-Height-Seed)
apparaissent également particuliérement informaltiésr interprétation, en termes d’influence des
pratiques, nécessite cependant de tenir comptprdegques agricoles et de la provenance des données
(Gaba et al. 2014b, Storkey et al. 2014).

Enfin, il a été démontré plus récemment l'intérétrdesurer d’autres traits, répondant a des
aspects essentiels en lien avec la survie de lmegi@ardarin et al. 2011) ou l'acquisition des
ressources du sol (Smith et al. 2009). De plush lgjge peu considérées jusqu'a présent, les
caractéristiques fonctionnelles associées a lsssantce clonale des espéces pourraient également
s'avérer particulierement informatives, notammaearnpte tenu de I'évolution des systemes de culture
actuels vers une réduction du travail du sol, rédnaonnue pour favoriser les espéeces bisannuelles
et pérennes (Zanin et al. 1997, Chauvel et al. 2Biddd et al. 2014b, Cordeau et al. 2015).

Parmi les traits précédemment évoqués, il peuarajtpe étonnant de ne pas trouver certains
traits abondamment étudiés dans la littérature, ¢eux développés dans le cadre du LES (Leaf
Economics Spectrum, Wright et al. 2004). Cependatd,différence de nombreuses communautés, la
flore adventice est trés majoritairement composéspéces annuelles. Cette spécificité explique la
faible gamme de variabilité de valeurs de traits ¢gie la durée de vie (toujours relativement &ibl
ou la surface foliaire spécifique (toujours relatient élevée bien que présentant des différentes en
espéces, Garnier et al. 1997) en comparaison tles aspeces considérées dans le cadre du LES.

1.2.6 La notion de niche fonctionnelle
L'une des méthodes de caractérisation simplifiétadeche écologique repose sur le concept

de niche fonctionnelle (Rosenfeld 2002). Ce conaapistitue un analogue a la niche réalisée
Hutchinsonienne, mais dont les axes reposent sunésures de différents traits de réponses (Figure
3). Cette notion de niche fonctionnelle permet gager une solution alternative a la quantification
des niches écologiques d’'un ensemble d’especesmmuenautés, quantification extrément complexe
a réaliser. Elle permet de décrire la stratégiene’aspéce sur la base de ses traits fonctionrels. S
pertinence repose cependant sur le choix de taitien avec les fonctions biologiques d'intéréts,
compte tenu de la question posée et de I'enviroenenétudié (Lep et al. 2006, Bernhardt-
Ro&mermann et al. 2008, Tableau 1).

1.2.7 Confronter les patrons de distributions aux mécames présumes

prédominants

Sur la base du concept de niche fonctionnelle einddéle de filtres successifs, différents
patrons de distribution des traits peuvent étre@sés, selon le mécanisme prédominant 'assemblage
des espéces en communautés (Keddy 1992, Weiherl&98, Stubbs & Wilson 2004, Cornwell &
Ackerly 2009, Bernard & Verdier et al. 2012, Vio#leal. 2012). La comparaison des patrons observés
avec les distributions attendues permet d’'inféesr ldypothéses sur les processus d’assemblage sous-
jacents. Cependant, différents mécanismes présemtes attendus similaires en termes de
distributions (Kraft et al. 2014). Par ailleursugieurs mécanismes peuvent interagir & une méme
échelle — et/ou a plusieurs échelles différenteinfluencant alors conjointement la structure
fonctionnelle d'une communauté. Plusieurs approomesinsi été proposées pour tenir compte de ces
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s

contraintes. Deux patrons ont fréquemment été &udin lien avec les mécanismes (i) de filtrage
environnemental et (i) de compétition via une d@iéinciation de niches. A titre d’exemple, une
approche relativement synthétique a été proposée€qawell & Ackerly (2009) pour interpréter la
structure d’'une communauté observée, reposantesixr @apes successives: (i) d'abord l'influence du
filtrage environnemental, (ii) ensuite l'influende la compétition, dont I'attendu suit le princige
limite de similarité. Cornwell & Ackerly (2009) pposent ainsi tout d’abord une réduction de la

gamme de valeurs de traits du fait d’'un filtrageiemnemental,

puis une répartition plus équitable

des valeurs de traits du fait d’'une différenciatd® niches, qui se traduirait également par une
distribution platykurtique de la distribution daits, c.a.d. gu’au sein de la gamme de traits ubssr
il n'existe pas une partie de la gamme plus fréquent représentée qu’une autre (Figure 4).
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Figure 4: Cadre théorique de I'assemblage des comuntés reposant sur les approches de Cornwell & riAck2009) et
Violle et al. (2012). L'approche de Cornwell & Acker(2009) repose sur la conception traditionnekel'dssemblage et
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repose sur l'usage de valeurs moyennes de traés. dttendus spécifigues en lien avec les mécanisiaetitrage
environnemental puis de compétition ont donc pafluénce la disparition des espéeces inadaptées.n@apt compte tenu
de I'importance de la variabilité intraspécifiqus s’attend a ce qu’une plus faible proportion péees soit inadaptée aux
conditions locales, et donc disparaissent du fstfitres abiotiques et biotiques (Violle et &12). En effet, si la variation
intraspécifique de leurs traits fonctionnels cqroesl, au moins en partie, a la gamme de valeur peamettant de se
maintenir du fait du filtrage environnemental, @péces devraient étre conservées dans la comréumpgiqu’a des
abondances plus faibles que les espéces plus adapur ailleurs, la variabilité intraspécifiquerpet d’éviter de supposer
une exclusion compétitive systématique, les espgcesant se partager des niches écologiques disin€iré de Cornwell
& Ackerly (2009) et Violle et al. (2012).

1.2.8 Quels apports de la prise en compte de la variébilntraspécifique ?

Ces approches ne tiennent cependant pas comptevaeidbilité intraspécifique qui n'a été
que récemment intégrée a la théorie de I'assemblageommunautés (Violle et al. 2012, Figuré. 4)
Dans ce cadre, il a été postulé que les différéites successifs agissaient conjointement sur les
individus, en sélectionnant a l'intérieur d’'une neééespece, soit des génotypes particuliers, soit des
individus avec certaines réponses plastiques,.aradifiant leurs valeurs de trait selon les cdndg
environnementales (Violle et al. 2012). La prédanite des facteurs abiotiques favoriserait des
individus présentant des valeurs proches d'un aptimandis que la prédominance des facteurs
biotiques conduirait & une augmentation de la tdité@ intraspécifigue de maniere a limiter les
interactions négatives a fine échelle, suivantaeda e principe de limite de similarité (MacArth&r
Levins 1967). Cette hypothése est cependant eis deutest. Il est & noter également que la vaiti&bil
intraspécifique dépend fortement du trait consid€ezakou et al. 2013).

La prise en compte de la variabilité intraspéciigpparait primordiale lorsque I'on cherche a
étudier les communautés adventices (Booth & SwaR@f12) car (i) certaines especes présentent une
variabilité naturelle élevée (Peters 1985, McCa&irnyavers 1988, Baumann et al. 2001, Brainard &
Bellinder 2004, Hawes et al. 2005) et (ii) certaineterventions de l'itinéraire technique peuvent
entrainer des modifications plastiques importan®es.exemple, le décalage de la date de semis peut
modifier le développement d'une espéce du seul dain décalage phénologique de quelques
semaines, entrainant par la suite un ombrage pipsriant durant tout le cycle cultural (Peters &
Wilson 1983, Martin & Field 1988, Brainard & Beltier 2004, Torra & Recasens 2008), 'ombrage
pouvant modifier les valeurs de nombreux traitscfmmnels (ex. Storkey 2005). Au contraire,
I'utilisation de valeurs moyennes de traits poufirdéles espéces a tendance a ne pas représenter
fidélement, c.a.d. & sous-estimer, leurs nichesctimmelles (Courbaud et al. 2012). Cette
conséguence peut s'avérer problématique dans fe dad’étude des mécanismes d’assemblage a fine
échelle (Albert et al. 2011).

S'il existe différentes études ayant mis en éviddhimportance de la plasticité phénotypique
de certaines espéces adventices (ex. Griffith &aBuR007), de la différenciation génétique a
également été observée, méme a échelle fine (é&ss ReMuller-Scharer 2001, Hettwer & Gerowitt
2004). Cependant, aucune étude ne semble s'éiecsste a caractériser les parts relatives de
variabilité intraspécifique causée par la plagtighénotypique et la diversité génétique en parcell
agricole, la plupart s'intéressant a I'une de cegxdcomposantes sur la base d’expérimentation en
jardin commun (Bommarco et al. 2010) ou en cond#icontrélées (Griffith & Sultan 2012). Dans
I'optigue de mieux comprendre le maintien d’espéagigentices dans des milieux trés contrastés —
c.a.d. des systemes de cultures distincts voire liastats ou pédoclimats distincts — une

22 Ceci pourrait étre partiellement d a la volonééstandardisation des mesures de traits entre esspécdes
protocoles cherchant a réduire cette variabilivdsedérée comme un bruit dans ce cas (Corneligsn2003).
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caractérisation des composantes de la variabilittaspécifique pourrait cependant s’avérer
particulierement informative.

1.2.9 Caractériser la structure fonctionnelle des commurtas

1.2.9.1 Les métriques

La détection de I'effet d’'un filtre nécessite aéadable le développement de méthodes afin de
décrire la structure, dites fonctionnelle, d’'unemosunauté. Si la structure fonctionnelle d'une
communauté a été d’'abord définie sur la base dubrerde groupes fonctionnels constituant la
communauté (Lavorel et al. 1997), elle repose #letuent sur un large panel de métriques permettant
de décrire la distribution des valeurs de traitsnd’ communauté de maniere synthétique (Petchey &
Gaston 2006, Schleuter et al. 2010, Pavoine & Bba€41Y>. Pour plus de simplicité, et du fait
d’'une redondance partielle entre métriques (Pav&inBonsall 2011) et du nombre croissant de
nouvelles propositions de métriques, ces derni@né®té regroupées en composantes fonctionnelles
(Mason et al. 2005, Pavoine & Bonsall 2011). Qudteatre elles ont été plus frequemment mesurées
au cours de la derniere décennie: la valeur moyelmeichesse fonctionnelle, la divergence
fonctionnelle et I'équitabilité fonctionnelle (Figr5).

moyenne richesse divergence équitabilité
. ' valeur de trait
moyenne

) A
O — sp1 sp2sp3 spd sp5 sp6

sp1  sp2 sp3 sp4 sp5 sp6
>

fréquence
relative

valeurs de trait

Figure 5: Représentation schématique des quatrep@santes principales permettant de décrire la tsiieic
fonctionnelle d’'une communauté. En abscisse, langame valeurs de traits. En ordonnée, la fréqueslaéve
de ces valeurs de traits. La courbe indique laéssptation relative des différentes valeurs désteai sein d’'une
communauté. Le sens de la fleche indique I'évotutie la composante vers des valeurs plus élevées.

En pratique, la communauté a souvent été déctitade de traits agrégés, c.a.d. la moyenne
des valeurs de traits pondérée par I'abondancessigésces présentes (Garnier et al. 2004). Ce type
d’approche s’avére particulierement utile lorsqugimtéresse aux communautés dominées par les
plantes herbacées ou la biomasse produite et Id#mme caractérisant les différentes espeéces
représentent des informations primordiales permett@stimer la performance relative des espéces
Par ailleurs, la répartition de I'abondance entspéees constituant une communauté représente
également une information importante. En parcedigscoles, il a été recemment observé que les
espéces adventices présentant la méme abondanceuwent fréquemment, c.a.d. qu'il existe une co-
dominance d'especes abondantes (ou d'espéces pewlaaes) dépendant de la parcelle étudiée
(Borgy et al. 2012).

2 Le terme de structure fonctionnelle est un synanytu terme de distribution de traits d’une commigéau
(Garnier & Navas 2013). Nous les emploierons sdstsdtion dans la suite du manuscrit.

%4 Suivant le concept de neutralité émergente, #égpéstulé que les espéces rares seraient davatageses a
des processus neutres, tandis que la distribuggredpeces abondantes serait plus sensible alespoachasés
sur la théorie des niches (Holt 2006, Vergnon .€2@09).
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Afin de décrire plus précisément la structure fmmtelle des communautés, Mason et al.
(2005) ont proposé un cadre conceptuel basé sgudééconjointe de la distribution des valeurs de
traits et de I'abondance des espéces. Trois compEssindépendantes ont été proposées (Figure 5). La
richesse fonctionnelle correspond ainsi a I'esganetionnel occupé par la communauté sur un axe de
la niche fonctionnelle. Elle ne prend pas en confipteondance relative des espéces dans son calcul.
La divergence fonctionnelle caractérise la dispersles valeurs de traits dans I'espace fonctionnel,
prenant en compte (ou non) I'abondance. Enfin,uiidpilité rend compte de la régularité dans la
distribution des valeurs de traits (et potentiebemde leurs abondances respectives). L'approche
proposée par Mason et al. (2005) ne considéraninqunique trait fonctionnel, des études ultérieures
ont proposé de quantifier ces composantes dansatesmultidimensionnel de la niche fonctionnelle
des espéces (Villéger et al. 2008, de Bello @10, Laliberté & Legendre 2010).

1.2.9.2 Les méthodes statistiques actuelles

Sur cette base descriptive (1.2.9.1), un ensemblméthodes d’'analyses statistiques ont été
proposées afin d’étudier 'assemblage des commasa(gx. Stubbs & Wilson 2004, Bernardht-
Rommerman et al. 2008, Pillar et al. 2009, Pausse&lu 2010, Pavoine & Bonsall 2011). L'une des
méthodes les plus appliquées repose sur la crédéorommunautés dites ‘nullésbasées sur les
données observées et une procédure de randomis@eétte méthode permet de pallier a I'un des
problémes récurrent en écologie, 'absence de eééé’, le jeu de données étant ici son propre
référentiel. Elle repose cependant sur un nombmeéuent de choix méthodologiques dépendants du
mécanisme d’assemblage étudié (Stubbs & Wilson 28@dft et al. 2008). De plus, la prise en
compte du caractére hiérarchique des filtres (déindéméler I'effet du filtrage environnemental de
celui de la compétition) et d’'une définition coteedu pool d’espéces apparaissent cruciaux (de Bell
et al. 2012). Le caractere générique de cette rdéthainsi été réecemment remis en cause (de Bello
2011), et une standardisation apparait a présessaaire (Garnier & Navas 2013).

% Les communautés dites ‘nulles’ sont générées deémaa rompre une relation supposée entre diffésen
caractéristiques décrivant la structure fonctiolenélune communauté, par exemple la relation suppesitre la
biomasse produite et les valeurs de traits a Iéekie I'espéce.

|| apparait complexe de définir une communautééérence — c.a.d. non structurée suivant un meceni
particulier — en conditions réelles car: (i) chagqunmunauté observée a été faconnée par un ensemble
mécanismes d’assemblage dont nous n’avons actuitgoas connaissances, et (ii) cela nécessite ridedtar,
via une approche expérimentale, la ressource caorirainte sur un pas de temps relativement loeg’¢idre

de plusieurs décennies).
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1.3 Obijectifs de recherche

A linstar des autres écosystemes étudiés, I'apmodonctionnelle en écologie des
communautés’a été appliguée aux adventices des agroécosyst@me depuis une quinzaine
d’années (Booth & Swanton 2002, Navas 2012). Hisgnte cependant des potentialités pour traiter
d’'importantes questions en écologie des communautés

L’objectif de ce travail a été d’identifier et deraprendre les mécanismes a la base de la divefsité
fonctionnelle inter- et intraspécifique des plarddsentices dans les agroécosystémes.

Pour atteindre cet objectif, un ensemble d'étuddignt approche théorique, empirique et
expérimentale ont été conduites. Le schéma ci-desg¢bigure 6) se propose de résumer les
principales études effectuées au cours de cetse théa lumiére des principaux attendus d'écologie
des communauteés.

Le chapitre 1 évalue la cohérence des choix méthgipes pour déterminer le ou les
mécanismes d’assemblage d’une communauté a baide approche ‘modeéle nul’ (1.2.6.2).

Le chapitre 2 repose sur deux études complémestalreut d’'abord, a I'échelle inter-
parcellaire nous nous sommes intéressés a l'inflieln type de culture sur la structure fonctiorenell
des communautés, en comparant notamment les répalese espéces abondantes et rares (3.1).
Ensuite, a I'échelle intra-parcellaire, nous avoherché a comparer la diversité fonctionnelle entre
compartiments d’'un champ afin de savoir si I'inded d’'un champ cultivé était fonctionnellement
plus diversifiée que le plein champ, et dans ledauguantifier la variabilité intraspécifique entes
compartiments (3.2).

Le chapitre 3 considere linfluence de la compeétitide la plante cultivée vis-a-vis des
adventices, posant I'hypotheése d’'une réponse difféée ou similaire des plantes adventices a la
présence de la culture. Nous nous sommes notanimérgssés aux relations entre performances et
traits individuels de différentes espéces advestit@ns des conditions environnementales variées
(4.3). Ce chapitre s’intéresse également a l'imfbee de la présence de la plante cultivée et de
I'application herbicide sur le développement phégmue des individus, et la diversité phénologique
des communautés adventices (4.4).
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Ce chapitre repose sur un article en cours de tiédag@nnexe A, version post-soutenance).

Ce chapitre synthétise I'Annexe A, aussi est-ilormmandé de tenir compte des informations
disponibles dans cette Annexe afin de mieux appidgdrele cadre conceptuel général et I'importance
des choix méthodologiques pour tester chaque n&oard’assemblage.

L’étude présentée ci-dessous fait suite & une eemiscause de la généricité d’'une approche
fréquemment appliquée pour identifier les mécanssiassemblage des especes en communautés:
I'approche dites ‘modeéle nul’. Le principe de basecette approche repose sur la comparaison de la
structure fonctionnelle d'une communauté observéanaensemble de communautés générées
aléatoirement a partir d'un ‘pool d’espéces rédsral’aide d’'un algorithme de randomisation. @ett
approche a notamment permis d'évaluer, durantlewe dernieres années, dans quelle mesure les
espéces constituant une communauté sont fonctienmeit similaires ou distinctes, ces patrons étant
ensuite interprétés comme le résultat de l'infleethes prcessus d'assemblage, tels que les inbaxsacti
compétitives ou le filtrage environnemental. Ceanid plusieurs mécanismes peuvent faconner
'assemblage des especes en communautés, agisseralgment a différentes échelles spatiales et
temporelles. L’influence combinée de ceux-ci estrsaldifficile a distinguer. Dans ce contexte, il
apparait important de développer un cadre conckpteeant en compte la nature multi-échelle des
processus écologiques afin d’effectuer des chothoubdlogiques plus appropriés.

2.1 Etudier 'assemblage des communautés via 'approchenodéle nul’:
de la théorie a la pratique

2.1.1 Contexte général

2.1.1.1 Pourquoi s'intéresser a I'approche ‘modéle nul'?

Plusieurs études pointent I'absence de synthés#'uet cadre théorique et pratique sur
I'approche ‘modele nul’ (Pausas & Verdu 2010, Gitmrger et al. 2012), alors que cette approche
est actuellement a la fois largement appliquéeaf@ibles ont été retenues dans la revue présentée c
dessous) et en forte progression (24 articles ppiiqué cette méthode en 2013). D’autre part, tlétu
de I'approche ‘modéle nul’ semble pertinente audes quelques articles de synthéses récemment
publiés (Emerson & Gillespie 2008, Pausas & Ver@u@ Gotzenberger et al. 2012) et des études
méthodologiques critiques n'abordant chacune gasipect particulier de la question (Hardy 2008,
Mouchet et al. 2010, de Bello 2011, de Bello eall2, Gotelli & Ulrich 2012, Lessard et al. 2012,
Veech 2012, Chave 2013, Cordlanwehr et al. 20130Ma&t al. 2013).

2.1.1.2 Quels apports d’'une approche ‘modele nul’ ?

L'approche ‘modele nul’ a pour avantage de palhefabsence de référence, permettant
d'utiliser le jeu de données comme son propre eétél. Cette particularité, ainsi que la diversies
hypothéses et questions de recheé¥cligant été et pouvant étre testées sans d'impsriaétequis a
respecter, notamment en termes de distributionvdksurs brutes des traits fonctionnels, en ont fait
une méthode d’analyse largement appliquée darsntaide de I'écologie des communautés.

?"Telles que I'étude de la co-occurrence entre espéex. Ulrich & Gotelli 2010), les interactionsndales
réseaux trophiques (ex. Vazquez & Aizen 2003) assémblage phylogénétique (ex. Hardy 2008) ou
fonctionnelle des communautés (faisant I'objet @@&tudes considérées dans ce chapitre).
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A titre d’exemple, un certain nombre de traits fommnels pertinents pour caractériser la flore
adventice, tels les traits phénologiques, préserdénéralement, au sein d'une communauté, des
distributions bimodalé& Ces types de distribution limitent 'usage deshudes de transformations,
empéchant la validation de certains prérequis saoes a l'application d'approches statistiques
classiques. L'usage d'une méthode de randomisattode métriques fonctionnelles particulieres
permet alors de traiter ce type de données. De iplest généralement délicat d’obtenir un réféegnt
en parcelles agricoles: c.a.d. un ensemble deelfescprésentant les mémes caractéristiques
pédoclimatiques et le méme systéme de culture tamment la méme rotation — que les parcelles
étudiées, mais différant sur un point, le type uleuce en place.

2.1.2 Proposition d'un cadre conceptuel et définitions gleprincipaux choix

méthodologiques

Sur la base du modéle de filtres successifs, latsire fonctionnelle d’'une communauté est
supposée dépendre du(es) mécanisme(s) prédoniaesgrhblage des especes en communautés. Pour
chaque mécanisme, un certain nombre d’attendusrere$ de distribution de traits ont été proposés
dans la littérature récente.

La mise en évidence de patrons de distributionsifigpées nécessite cependant tout d’abord
de tenir compte de I'échelle d'étude (Figure 7Ah &fet, plusieurs mécanismes peuvent modifier
'assemblage des communautés, mais leur influelavére frequemment prédominante a une échelle
donnée. Ainsi, la compétition apparait influentaree échelle spatiale fine, c’est le cas, par exempl
des interactions compétitives entre especes hexbd&toll &Weiner 2000). Au contraire, le long de
gradients géographiques, le filtrage environnentgmtadomine généralement, favorisant des espéces
présentant des optimums écologiques distinctanig ¢tu gradient (Read et al. 2014).

Aux échelles intermédiaires et fines, plusieurs anémes peuvent agir concomitamment.
Cependant, ils présentent des attendus de distriisutle traits fréquemment distincts (Figure 7B, a
droite). A titre d'exemple, la compétition suivalet principe de limite de similarité présente des
patrons de distributions de traits largement oppaséeux attendus en cas de prédominance du
mécanisme de dominance compétitive

Les attendus théoriques se traduisent par la ncatldn d’une ou plusieurs composantes de la
diversité fonctionnelle (Figure 7B, a gauche). Diensadre de I'approche ‘modele nul’, la détection
de ces patrons fonctionnels est régie par un ersahabchoix méthodologiques spécifiques, relatifs a
'acquisition puis a l'analyse des données. Lesgipaux choix méthodologiques sont listés ci-
dessous (mais pour plus de précisions, se réfédgknaexe A). Ce sont ces choix qui seront
considérés par la suite dans la revue de la litteraffectuée (2.1.3).

8 Cette distribution bimodale peut notamment s’eymi par la présence de stratégies de développement
distinctes fréquemment observées dans les chantipgésu(Figure 1). A titre d’exemple, en blé d’hiydien

gu'il existe une dominance d'espéces a émergentemaale, un nombre non négligeable d'espéces a
émergence printaniéres sont parmi les especetulefr@quemment observées dans ce type de cuttltes( les
especes dnagallis dePolygonum d’AmaranthusdeChenopodiumdeSonchusu encoréMercurialis annua.

2 Pour davantage de précisions sur l'importance’éthélle d'étude, se référer a I'’Annexe A, ainsiagla
récente étude de Kraft et al. (2014).

33



Chapitre |

ZONE D’ETUDE

A

iwude) srature)
dient '\nd"‘ec\t géﬁz\g\rec\ (ex. 1%
ra 10\0
ont phys
gradien

pool régional

J
—

e
o nilite en 22°
( _d\SD%'\‘;g;\\‘ce de fauch

c?rad"ém‘q?p\e\

ECHELLE D’ECHANTILLONNAGE

échelle fine: quadrat

échelle large: conditions environnementales échelle intermédiaire: site
spécifiques a une échelle régionale

IMPORTANCE RELATIVE DES PROCESSUS SOUS-JACENTS LASSEMBLAGE DES COMMUNAUTES
interactions biotiques

f ielimati erturbations
niche bioclimatique p stress (compétition, facilitation)
interactions trophiques pertu(z?::ﬁﬁ séggzgl?-fme
D|STR|BUT|ON DE TRA|TS (symbiose, prédation, herbivorie)

(ECHELLE COMMUNAUTE) PATRONS DE DISTRIBUTION ATTENDU
richesse B

valeur GQA “filtrage environnemental 'dominance compétitive

1 S2 2facilitation (conditions difficiles)

"y A ¥
>
presence/absence
moyenne
. 1.2déplacement 1.2filtrage environnemental
valeur de traif Sk directionnel le long d’un (sélection directionnelle)
1 K gradient
.’ 2 1.2filtrage
environnemental

presence/absence, abondance (sélection directionnelle)

ou données individuelles

divergence

9 'filtrage environnemental 'dominance compétitive
valeur de trai 2relations spécifiques 2principe de limite ne
. (auxiliaires, ennemis naturels) similarité
1 ‘ 2 >facilitation
2filtrage environnemental du
a une hétérogénéité a fine
échelle

presence/absence, abondance
ou données individuelles

régularllé valeur de trait

moyenne de I'espéce
valeur de trai ‘principe de limite de
SP1 352553 sp4 365 550 similarité
1 e 2 'facilitation
2relations spécifiques 2dominance compétitive
(auxiliaires, ennemis naturels)

Pl sp2 sp3 spd spS spb
e e e

or

p

chevauchement
Tprincipe de limité de
sp1 sp2sp3 spd sp5 spb. P e
1 2 similarité
. facilitation
2filtrage environnemental
2dominance compétitive

2influence des espéces

spl  sp2 sp3 spd spS spb
chevauchement
- données individuelles généralistes

Figure 7: Cadre conceptuel décrivant les relatamtse les processus sous-jacents a I'assemblagesgeses en
communautés et les patrons de distribution destesiendus, tenant compte de la pertinence deelléctpatiale
d'étude. (A) Les ellipses reliées par des lignep@ntillés représentent les échelles spatialeshdlgtillonnages
pertinentes a I'étude des différents mécanismessdiablages des espéces en communauté (en basjset le
zones d'études associées, correspondant a I'aire ldguelle se situe I'ensemble des zones éclmmtées. (B)
A chaque échelle spatiale, plusieurs patrons deflilions attendus présentent une signature sgéeifpropre
a chaque mécanisme d'assemblage. Le type de donééessaire pour tester ces attendus de distnibdio

traits est indiqué en bas de chaque représenigtigauche).
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2.1.2.1 L’échelle d’échantillonnage
Différents processus prédominent généralemensadiablage des espéces en communautés a
différentes échelles. Identifier le(s) échelle(sjtipentes constitue une premiére étape esseraiddle
mise en place d’'un plan d’échantillonnage, et eriice les choix méthodologiques ultérieurs. Nous
avons pu définir trois échelles d’échantillonnag&tinictes, auxquelles sont observés les patrons de
distributions (Figure 7A).

2.1.2.2 Le type de données

L'interprétation d'une analyse ‘modéle nul’ dépégdlement fortement du type de données
collecté. La présence d’'une espéce nous informsesicapacités a émerger dans un environnement
donné, sans indication sur sa performance danslieainpar exemple la quantité de graines produites
pour une espéce thérophyte. Les données d'abondannent, quant a elle, un apercu des conditions
dans lesquelles les espéces apparaissent perfesnantmoins dans les milieux présentant un régime
de perturbations (Cingolani et al. 2007). Par cquseat, les interactions biotiques sont généralement
étudiées avec des données d'abondance (Gotzenbere2012, Wilson & Stubbs 2012), supposant
que les processus de niches modifient les relagomie valeurs de traits et abondance des espéces
(Shipley et al. 2006). Le choix du type de donragsend par ailleurs des composantes fonctionnelles
étudiées, celles-ci ne s’appliquant parfois quidades types de données (Figure 7B, a gauche).

2.1.2.3 La nature des valeurs de traits

Le récent développement d’'importantes bases deé#snde traits combinant des mesures en
conditions naturelles et expérimentales rend plessibux approches : (i) effectuer des mesuresesur |
terrain ou (ii) utiliser des valeurs de traits ddjaponibles dans des bases de données. Bien gjue le
deux approches soient possibles pour étudiertladg# environnemental, Cordlanwehr et al. (2013)
ont récemment conseillé d'effectuer des mesureguriors de I'examen des processus a échelle fine,
notamment le processus de compétition. Par aill@msipte tenu de la nature parfois aggrégés des
données disponibles (mesures sur un ensemble widndi dans différentes conditions
environnementales, voire milieux distincts), lay@oance des données mérite d’étre prise en compte
méme en cas d’étude du filtrage environnemental.

2.1.2.4 Le pool d’espéces de référence

Le pool d’especes de référence se définit commesémble des espéces susceptibles d'étre
associées a un site spécifique suite a l'applicatio processus de randomisation. Il s’agit donad’u
choix d’'analyse, a la différence des trois choigggdents nécessaires a la mise en place du design
expérimental. Eluder la question de la définitianpbol d’espéces de référence peut conduire a des
conclusions erronées sur les processus écologaujesl, et notamment entrainer une sous-estimation
ou surestimation pouvant cacher le signal du psaegtudié (de Bello et al. 2012, Lessard et al.
2012). Si ce pool peut étre constitué de I'enserdbkeespéces observées dans le cadre de I'étude, la
prise en compte de la flore (ou faune) régionafesi gue la définition de sous-groupes de sitesirev
I'étude de chaque site séparément — constituentrd®options pouvant apparaitre pertinentes delon
mécanisme étudié. A titre d’exemple, une méthodeartament appliquée nécessite la définition de
sous-matrices opérationnelles constituées de gitésentant des conditions environnementales
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homogénes, définies sur la base des co-variabtEpé@mndantes, telles que les types de végétation
(Ding et al. 2012, Pipenbaher et al. 2013).

2.1.2.5 Le ‘modele nul’

Le choix d’'un ‘modele nul' constitue I'un des choigs plus importants afin d’étudier
'assemblage des communautés. Les ‘modéles nufd’ lsasés sur une procédure de randomisation
utilisée pour générer un ensemble de communautés ‘dulles’ par rapport & un certain nombre de
régles explicites (Gotelli & Graves 1996). Les ‘ratab nuls’ doivent étre congus en suivant les
attendus d’'un processus écologique spécifique séppaercer une influence prédominante sur la
structure fonctionnelle des communautés. Les actectéristiques de la communauté, celles n’étant
pas modifiées par le processus en question, dopantilleurs étre maintenues constantes dans le
cadre de la procédure de permutation réaliséeasuiginsi le principe de Tokeshi (1986). De
nombreuses options sont envisageables pour effectoe randomisation, aussi, sélectionner la
procédure adaptée constitue un choix non triviat€¢ & Ulrich 2012). Le choix du ‘modele nul’ est
par ailleurs conditionnée par le type de donnégodiibles et le nombre de matrices qu'il est pdssib
de randomiser. Dans notre cas, deux choix sonilpess randomiser la matrice ‘sites x espéces’ ou
la matrice ‘traits x especes’. De plus, le choix toodele nul’ ne doit pas étre effectué
indépendamment du choix de la métrique fonctioendles différentes composantes n’étant pas
affectées de la méme maniére par une procédurartiomisation, il est important d'évaluer la
fiabilité statistique de la combinaison réaliséar@dy 2008, Mouchet et al. 2010).

2.1.2.6 La composante fonctionnelle

Comme indiqué précédemment (1.2.9.1), le grand nende métriques fonctionnelles
disponibles pour caractériser chaque composantdidmmelle a nécessité la définition de familles de
métriques, puis la sélection des plus adaptéesduacter des patrons particuliers (Mouchet al0201
Mason et al. 2013). Des attendus de distributiotraiés n'ont par ailleurs pas été formulés powsr le
différentes composantes pour chaque mécanismeediddage. Ainsi, le filtrage environnemental,
généralement identifié sur la base d'une rédudli®na richesse fonctionnelle et de la divergence
fonctionnelle (Weiher & Keddy 1995) apparait mo@étadié sur la base d’un attendu de réduction de
la régularité fonctionnelle, cette composante épdutdt considérée en cas d'étude du processus de
compétition (Figure 7). A l'instar du ‘modéle nulg choix de la métrique dépend du type de données
disponible.

2.1.2.7 Le test de significativité

La méthode statistique utilisée pour tester la iaivité des hypothéses est d'une
importance cruciale pour tirer des conclusions itiglas sur les facteurs sous-jacents. Il y a
essentiellement deux maniéres d'effectuer des seatistigues dans le cadre de I'approche ‘modele
nul’: les tests directs et les tests indirectstést direct est basé sur la proportion des comntéeau
aléatoires produisant une valeur plus extréme @uwaleur observée. Ce test conclut a la validibdel’
hypothése directement a partir de la distributies dommunautés ‘nulles’ et ne nécessite donc pas
d'hypothéses supplémentaires, notamment sur laefderla distribution. En outre, de nombreux tests
indirects sont aussi fréquemment appliqués. Cets teécessitent une analyse supplémentaire
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comparant la distribution observée de la distrilrutaulle — comme le test d@ ou le test t — ce qui
peut parfois nécessiter des hypothéses supplémensair la forme de la distribution nulle des vedeu
des métriques (par exemple, la normalité) pouetedts hypotheses spécifiques et complémentaires.
Un certain nombre de statistiques additionnelleg f@quemment calculées, telle la SES (standard
effect size, Gotelli & McCabe 2002), mais sont galement utilisée pour une description graphique
des données, davantage que comme un test stadistiqu

2.1.3 Revue de la littérature ‘modele nul’: grille de lare méthodologique

Dans le but de caractériser les choix méthodolagicactuellement appliqués lors de I'étude
de l'assemblage des communautés via I'approche émodul’, nous avons effectué une revue
bibliographique a visée méthodologique en nous eatnant sur les articles publiés (i) entre 2000 et
2013, (ii) s'intéressant a 'assemblage des comuni@saen utilisant des données fonctionnellesigt (ii
mentionnant ‘null model’ et ‘functional metri®’dans le résumé et la partie ‘Matériel et Méthodes’
Une recherche effectuée sur Web of Science a ét¢létee d’articles citant les principales référesnce
de la base bibliographique précédemment constitteéseconde étape a reposé sur la lecture de 129
articles, par des binbmes de lecteurs. L'objectéde renseigner une grille de lecture relati® a
choix méthodologiques pouvant influencer les réssiltde I'étude considérée (Tableau 2). Aprés
comparaison des résultats, seuls 90 articles értagtservés pour les analyses statistijues

30 A noter qu'il pouvait également s’agir de termemlagues, la terminologie variant de maniére ingrag
entre articles traitant de I'écologie des commuéswggétales et de I'écologie des communautés Ema

31 Le retrait des 39 autres articles était généraferie a 'absence d’informations jugées importarparmi les
points listés dans la grille de lecture. Cependdas redondances de jeux de données ou des innobsre
manifestes de choix entre le type de données f@ndance) et I'algorithme de permutation (ex. SI@8telli
2000) ont également conduit, bien que trés rarenaeum retrait.
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Tableau 2: Synthése des paramétres renseignés asé de la grille de lecture — regroupés en chait
présentation d’exemples de modalités observéesqimaun de ces parametres.

groupes de choix parameétres renseignés exemples

principales hypothéses posées

par les auteurs et principales filtrage environnemental, limite de similarité,
conclusions tirées dans le cadralominance compétitive

de I'étude

principaux mécanismes

communautés herbacées, communautés

type d'organisme €tudié arborescentes, invertébrés terrestres

_principaux choix . . échelle fine, échelle intermédiaire, échelle large
méthodologiques relatifsSurface d'echantillonnage (tenant compte de l'organisme étudié)
a l'acquisition des . . .
données type de données collectées présence-absence, albenda

nature des données de la matrice . ,
, . o mesures in situ, base de données
espéces X traits

ensemble des especes observées dans le jeu de

pool d'especes de référence . R . . o
données, espéces observées sur un site spécifique

SIM3: maintien de la richesse spécifique par site.
modifie le lien entre espéce et valeur de trait.
applicable sur matrice en présence-absence (Gotelli
2000).

SIM9: maintien de la richesse spécifique par dite e
de l'occurrence de chaque espéce. applicable sur
matrice en présence-absence (Gotelli 2000)
permutation de la matrice 'traits x especes': neint
de la richesse spécifique et de I'abondance des
especes par site. modifie le lien entre espécaletiv
principaux choix relatifs de trait. applicable sur matrice en présence-algsenc
a l'analyse des données et abondance (Stubbs & Wilson 2004).

modéle nul

meétrique fonctionnelle (et sa
composante de diversité composantes : richesse, divergence, équitabilité
fonctionnelle)

test direct (comparaison de la valeur observée a la
distribution attendue), test indirect (étude des
résultats via un test paramétrique ou non
paramétrique)

test de significativité

échelle d'étude de la o i Srac! o ;
Ny matrice 'sites x espéces', site par site

significativité

unidirectionnel (soit 5% < p-value ou 95% > p-

test de directionnalité value), bidirectionnel (soit 2.5% < p-value < 97)5%

. nombre d'espéces
principales

caractéristiques des Nnombre de sites
matrices nécessaires anombre de traits

l'approche 'modéle nul’ . s
nombre de matrices générées

parameétres de la matrice
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2.1.4 Reésultats principaux et interprétations

2.1.4.1 Pléthore de combinaisons de choix

L’étude n’a pas été restreinte aux seules commésaudtgétales, cependant les communautés
d’espéces herbacées, d'arbres et d’'invertébrésstees représentent I'essentiel du corpus étudse, a
respectivement 33, 24 et 17 articles ayant applitjgpproche ‘modele nul’ pour analyser
'assemblage des communautés, sur un total detlear Les organismes plus mobiles, tels que les
oiseaux et les grands mammiferes, n'ont fait I'dlgjee de rares études sur la base de cette approche

Alors que peu de mécanismes d'assemblage ont édésgtvia I'approche ‘modéle nul’, de
nombreux choix méthodologiques ont été effectuas peur analyse. En effet, si les attendus de
distributions en lien avec le filtrage environneta¢m®t le principe de limite de similarité ont chac
été testés dans pres de 80% des articles retémuété identifié 5 approches permettant de défnir
pool d'espéces de référence, 18 ‘modéles nuls’, n88riques fonctionnelles et 11 tests de
significativité distincts dans le corpus d’étudpeyr plus de détails, se référer a ’Annexe A).skin

de cette diversité, certaines modalités ont ceperglas fréquemment été sélectionnées (Tableau 3).

2.1.4.1 Indépendance des choix méthodologiques vis-a-gisndeanismes d’assemblage étudiés

Une analyse des correspondances (CA) a été applafiré d’'identifier les relations entre les
hypotheses posées par les auteurs sur les mécardsamsemblage structurant les communautés et les
choix méthodologiques effectués dans leurs études.

Les choix méthodologiques liés a I'acquisition desinées, ainsi que la majorité des choix
méthodologiques permettant I'analyse de cellesseinblent indépendants des deux principaux
mécanismes d’assemblage étudiés, c.a.d. le filteapgronnemental et la compétition suivant les
attendus du principe de limite de similarité. Ajraiproportion d’études dont les analyses repogent
sur chaque échelle d’échantillonnage, (ii) sur desnées en présence-absence ou en abondance, et
(iii) sur des valeurs de traits provenant soit @Wase de données, soit de mesures in situ, est tré
similaire pour ces deux mécanismes, c.a.d. quétleges ont également choisies de tester le filtrage
environnemental ou la compétition, samgriori, réaliser des choix méthodologiques distincts. De
méme, les métriques fonctionnelles utilisées etdsts de significativité appliqués sont fréequemmen
indépendants du mécanisme d’assemblage étudiéleSeatodeles nuls’ sélectionnés et la définition
du pool d'espéeces de référence tendent a difféeemels deux groupes d’études, et seulement pour
certaines modalités. Si les modalités de choix odElogiques associées a I'étude du patron de
dominance compétitive semblent se différencieralgses mécanismes d’assemblage étudiés, seules
14 études ont cependant testé ce mécanisme, isdativ'importance des différences observées
(Figure 8). Pour résumer, les modalités choisiesr pdentifier des mécanismes d’assemblages
particuliers semblent généralement non-spécifigaesin mécanisme. Cette indépendance entre
hypotheses testées et choix méthodologiques quoestisur la pertinence de l'étude de certains
mécanismes, les processus sous-jacents aux pathsesvés n’influencant pas lI'assemblage des
communautés de maniere comparable (2.1.1).
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Tableau 3: Fréquence de choix des différentes niéddes plus représentées dans le corpus d'ét&ipes
permet de maintenir la richesse spécifique parmsées pas I'occurrence des différentes espécesiauws jeu
de données (Gotelli 2000). SIM5 permet de maintieniichesse spécifique par site, la probabiligcdurrence
d’'une espece est proportionnelle a sa fréquencecdreence au sein du jeu de données (Gotelli 208049
permet de maintenir a la fois la richesse spédfigar site et la fréquence d'occurrence des difféseespéces
au sein du jeu de données (Gotelli 2000). La peatizut de la matrice ‘traits x espéces’ réassoce/édeurs de
traits d’'une espece a une autre, indépendammesu fféquence d’occurrence. Appliqué sur un jeuatenées
en présence-absence, cela correspond a l'algoriBi@ (Stubbs & Wilson 2004). ‘population-basedefib
zero per site’ maintien la richesse spécifique gigg, la fréquence d'occurrence de chaque espéda et
répartition des abondances au sein d'un site,.désdnémes contraintes que l'algorithme précédeatplus, il
n'autorise la permutation des abondances qu’espéaes présentent dans un méme site (algorithmmaéadic,
Ulrich & Gotelli 2010).'La permutation de la matrice ‘traits x espécest @¢te appliquée a la fois en présence-
absence (c’est le cas pour 17% des études dereette) ou sur des données d’abondance (c’est |paas37%
des études de cette revue).

choix méthodologiques principales modalités fréqego)
& échelle fine 23
a) ” surface d'échantillonnage échelle intermédiaire 22
% w échelle large 26
EZ i présence-absence (p-a) 58
n £ |type de données
3 8 abondance 37
8 nature des données de lamesures in situ 58
< matrice 'espéces x traits' pases de données 43
matrice globale 66
pool d'espéces de plusieurs sous-matrices 19
référence maintien de la gamme de valeurs de trait 10
n par site 9
ﬂ SIM3 (données présence-absence) 24
% SIM5 (données présence-absence) 14
8 modele nul SIM9 (données présence-absence) 15
& permutation matrice 'traits x especes' 17 (p-a)- B
@) population-based fixed-zero per site 20
B)J richesse fonctionnelle 45
> .
3:1 moyenne fonctionnelle 9
<Z( composante fonctionnelledivergence fonctionnelle 54
régularité fonctionnelle 49
chevauchement fonctionnel 6
o test direct 45
test de significativité ) .
standardized effect size (SES) 46
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Figure 8: Biplot de I'analyse des correspondanCdg présentant (i) les hypothéses testées ete@intodalités
de choix méthodologiques. Les variables explicatisent distinguées par des couleurs, suivant kenkg (en
bas a gauche), tandis que les variables de répsnsésndiquées en majuscules. Mécanismes d’asagel
ENV: filtrage environnemental, LIM: limite de simaiité, COM: dominance compétitive. Contraintes d'un
‘modéle nul’, & gauche: maintien ou non de I'ocenoe d'une valeur de trait au sein de la matrigtessx
especes’, a droite: maintien ou non de la gammeabiairs de traits par site. L'analyse se base semoatrice,
les lignes représentant les études et les colafineasit les hypothéses que chaque étude a chértbster, (ii)
soit les modalités de choix méthodologiques (exhieix de tester les différentes composantes foneélles).
Sur le biplot, la position des objects (dans na@s, les études) n'est pas représentée. Seulesitiopodes
variables de réponses (i) et (ii) est présentée.

2.1.4.2 Choix meéthodologiques associés a la mise en éwdeane filtrage
environnemental, de la limite de similarité et dBustructure aléatoire

Une analyse canonique des correspondances (CQA)raadisée pour déterminer les relations
entre d’'une part les choix méthodologiques et Iésanismes d’assemblage testés, et d’autre part les
conclusions délivrées par les auteurs sur les ngroas effectivement détectés.

Si le filtrage environnemental a été effectivemaétiecté dans plus de 90% des études 'ayant
étudié, seul 50% des articles s’étant intéresggésampétition ont pu mettre en évidence le patten
distribution de traits attendu sous I'hypothésend’prédominance du principe de limite de similarité

Le filtrage environnemental semble étre davantégeul (1) un pool d'especes de référence
basé sur la matrice globale, (2) l'utilisation d#mées de présence-absence, (3) un ‘modéle nul’ ne
contraignant pas la gamme de valeurs de trait vésgpar site et (4) le calcul de la richesse et de
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divergence fonctionnelle plutét que des autres awaptes de la diversité fonctionnelle (Figure 9A).
A I'opposé, la limite de similarité a été plus fu&gment mise en évidence lorsque: (1) les données
étaient collectées a une échelle fine a intermeié2) le pool d’especes de référence était dieisé
plusieurs sous-matrices, (3) les mesures de tadent effectuées in situ et I'abondance des
différentes espéces était relevée et (4) qu'unrithgne de randomisation contraignant la gamme de
valeurs de trait de chaque communauté était apgpl{igure 9A). Ceci suggere que les modalités
méthodologiques précédemment décrites constituesitctioix non triviaux lorsque I'on cherche a
détecter I'un de ces deux mécanismes.

Par ailleurs, il est important de souligner quesigurs choix méthodologiques apparaissent
associés aux 19 études ayant conclu a une struatajeritairement aléatoire, parmi lesquels
I'application d’'un ‘modele nul’ trés contraignampplicable uniquement sur des jeux de données en
présence-absence, c.a.d. SIM9 (Tableau 3 pour eseription), et une majorité d'études ayant
analysé des jeux de données présentant un éctiamditie a échelle fine sans pour autant collecter de
données sur l'abondance des especes, ni contrélepotentiels biais associés a la variabilité

environnementale inter-sites.
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Figure 9: Triplot de I'analyse canonique des c@aadances entre d'une part (i) les hypothésesee®Eles
modalités de choix méthodologiques, et d'autre f@ytles conclusions sur l'influence des mécanisme
d'assemblage. Les variables explicatives sontrajstes par des couleurs, suivant la légende (ea basche),
tandis que les variables réponses sont indiquéemauascules. Mécanismes d’assemblages: ENV: fidtrag
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environnemental, LIM: limite de similarit¢, COM: ahinance compétitive, RAN: assemblage aléatoire des
especes en communautés. Les contraintes assodiéeed®le nul sont développées Figure 8. L'analygtéa
réalisée sur la base de deux matrices, une CCAambbtre considérée comme une CA avec contraihtes.
matrice principale est celle décrite en Figurea9nhtrice complémentaire résume les mécanismesetirddage
mis en évidence dans chacune des études.

2.1.4.3 Influence du type dorganisme étudié sur les choigthodologiques
effectués

Afin d’étudier I'influence du type d’organisme sl&s choix méthodologiques réalisés, nous
avons effectué un test de permutation modifiantelation entre le type d’organisme étudié dans
chaque article et sa position sur le plan d’ordomatle la CA. La distance moyenne observée entre
centroides de I'analyse multivariée a été compard® 000 valeurs obtenues aprés permutation, et
autorise a conclure a influence du type d'organissne la base d'un test de significativité
unidirectionnel a 5%.

Si les choix méthodologiques ne semblent pas dotdrgar les mécanismes d’assemblage
testés, le type d'organisme sur lequel porte ldé&rdntes études apparait plus informatif. Les
centroides des groupes d’articles s’étant intéseas& principaux types d’organismes étudiés, c.a.d.
les communautés d’herbacées, d'arbres et dinverdélierrestres, sont significativement plus
éloignées que sous I'hypothese d’'une absence ukinfle du type d’organisme sur le choix des
modalités méthodologiques (Figure 10). Il est giusisible de distinguer: (i) les études portantesir
communautés herbacées, testant plus frequemmefitidince de la dominance compétitive sur des
données d’abondance, présentant fréquemment dés giespéces de référence définis de maniére
plus contraignante, suivant en cela la procéduceitdépar Stubbs & Wilson (2004), (i) les quelques
études traitant de lI'assemblage des communauté®uwtenis, appliguant généralement plusieurs
contraintes au ‘modéle nul’, mais analysant desnélea de présence-absence, suivant en cela le
protocole proposé par Gotelli & Ellison (2002) &) (es communautés d’arbres, dont les analyses
reposent également frequemment sur des jeux de2derean présence-absence, mais dont les choix
méthodologiques semblent moins contraignants dut piei vue de la définition des pools d’espéces de
référence et du ‘modeéle nul’ sélectionné (Figure 10
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Figure 10: Position des différents articles danpléa d’ordination de l'analyse des correspondaapgiiquée
afin de tester les relations entre (i) les hypatbéestées et (ii) les modalités de choix méthaigles. Les
différents types d’organismes sont distingués e cbuleurs (en bas a gauche) et les variablemsépsont
indiquées en majuscules (en bas a droite).

2.1.5 Recommandations pour la mise en ceuvre d’'une analigsectionnelle sur la
base d’une approche modele nul
A partir des principales conclusions de cette étumbeis proposons un guide pratique qui
s'appuie sur les principales lignes directrices noes avons identifié comme importantes pour tester
certains mécanismes d’'assemblage des communaatéie{l 4).

Tableau 4: Propositions de combinaisons de chothoa®logiques permettant I'étude de différents miéraes
d'assemblage en lien avec des filtres abiotiquediotiques. Pour chaque choix méthodologique, plusi
modalités sont proposées, généralement les plusimogent utilisées dans la revue bibliographiguéndique

un choix pertinent;- un choix moins pertinent mais acceptable, tandss ltabsence de figuré indique que ce
choix est a éviter si I'on souhaite étudier le nmésme d’assemblage en question. Les patrons akepolur
chagque composante fonctionnelle et chaque mécanisiassemblage, ainsi que leurs références
bibliographiques associées, sont détaillés en AmefTableau 1).
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permutation matrice
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zero per site ~

modéle nul

+

richesse fonctionnelle
moyenne fonctionnelle
divergence fonctionnelle
régularité fonctionnelle
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fonctionnel

+ + +
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R

ANALYSE DES DONNEES

+

~ (facilitation)
+
+

+

. ... ... matrice globale
échelle de significativité L _
interprétation par site

o test direct
test de significativité o
test indirect

patrons attendus

richesse fonctionnelle diminution

moyenne fonctionnelle
divergence fonctionnelle
régularité fonctionnelle

chevauchement
fonctionnel

composante

fonctionnelle diminution

diminution

PATRONS ATTENDUS

augmentation

augmentation
(facilitation)

dépendant du trait considéré

diminution
Augmentation diminution

Augmentation diminution

Diminution augmentatio

=

Ce guide pratique nécessite de différencier lesxamorelation avec I'acquisition des données

de ceux relatifs a I'analyse du jeu de données.

L’acquisition des données repose tout d’'abordaa€finition d’'une échelle d'échantillonnage
pertinente tenant compte du mécanisme étudié.ré ditexemple, plusieurs études ayant considéré
plusieurs échelles spatiales n’ont détectées densaen accord avec le principe de limite de shibda
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gu’'aux échelles les plus fines (Kraft & Ackerly Z)1vang et al. 2014), cela n'étant pas surprenant,
les interactions biotiques étant connues pour pniaer a échelle fine. L'étude des filtres biotiques
nécessite également d’effectuer des relevés d'ammedet des mesures de traits in situ (Cordlandwehr
et al. 2013, Tableau 4). Ces propositions ont adeséquences pratigues importantes. Ainsi, dans
'optiqgue de mettre en évidence l'influence duréiie environnemental et de la compétition suivant |
principe de limite de similarité au sein d’'une méomnmunauté, il semble nécessaire d'effectuer
deux ensembles de choix méthodologiques distimaenant & la conception de deux protocoles
expérimentaux.

Indépendamment de ces étapes d'acquisition degesncompte tenu de I'important nombre
de définition potentiels de pools d'espéces dereéfies, de ‘modéles nuls’ et de métriques
fonctionnelles disponibles, une attention parténdi doit étre accordée a la pertinence des choix
effectués et de leurs combinaisons. Un pool d'espéle référence peu restrictif peut ainsi limiger |
détection des mécanismes d’'assemblage prédominanhelle fine. Pour étudier les mécanismes
d'assemblage prédominant & échelle fine, nous saggél’éviter une réassociation des valeurs de
traits des espéces communes aux especes rares)tquav exemple la procédure de Stubbs & Wilson
(2004). Malgré rlimportant nombre de métriques ams) la plupart peuvent étre appliquées
indépendamment de I'hypothese testée, méme sinesrtgemblent moins utilisées pour tester certains
mécanismes. Le probléme repose ici davantage absdhce de standardisation des choix, aussi
conseillons-nous de sélectionner les métriquesastedg pour caractériser les différentes composantes
fonctionnelles d’une distribution de traits (Tahi€g). Celles-ci ont notamment I'avantage de pouvoir
étre appliguées dans de nombreuses conditiong,panla plupart adaptées a traiter des données en
présence-absence ou en abondance, chaque tragérsépaou en multi-traits. Enfin, afin de comparer
plus facilement les résultats entre différentesd&dyu nous suggérons de toujours interpréter les
résultats sur la base d’un test direct, qu'il estgible de compléter d’un test indirect.

Les combinaisons de choix proposées (Tableau $naune influence directe sur les choix
méthodologiques effectués dans la suite de ce rah@€hapitre 2 et 3). Nous traiterons en effet
séparément, via une approche ‘modéle nul’, linfleee (i) du type de culture et de ses pratiques
associées (Chapitre 2.1) et (ii) la compétitiorreemdividus adventices et la plante cultivée (Amme
F), sur la base de protocoles d’échantillonnagssndis, et en analysant les données sur la base de
différents pools d’espéces de référence, difféeenmétriques fonctionnelles, et des ‘modéles nuls’
reposant sur des hypotheses nulles distinctes.
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Tableau 5: Synthése des métriques de diversité&ifmmelle conseillées pour étudier les régles diasdage.
Leur description est disponible en Annexe B. Cpttgosition repose sur de précédentes études (Mbetlal.
2010, Pavoine & Bonsall 2011, Mason et al. 2013n&poulignées les qualités des métriques. Cesquésr
sont, par ailleurs pour la plupart, parmi les @ppliquées en écologie fonctionnelle.

Composante Définition type de données métriqueraiti- meétriqgue multi-traits
» volume occupé par
richesse :ca qugntlteld espace présence-absence gamme de valeur une enveloppe
; onctionnel occupée par une
fonctionnelle ccupee p convexe (CHV)
communauté
abondance
moyenne la valeur moyenne d'un trajPrésence-absence moyenne
fonctionnelle  particulier abondance CWM

la dispersion des valeurs deprésence-absence
divergence traits a l'intérieur de l'espace
fonctionnelle  fonctionnel occupé par une
communauté abondance

FDis, entropie quadratique de Rao

I'équitabilité de distribution| présence-absence
des valeurs de traits a
l'intérieur de I'espace

fonctionnel occupé par une @bondance

mNND (distance moyenne entre plus
proches voisins)

régularité
fonctionnelle

communauté
la quantité d'espace présence-absence
fonctionnel partagée entre
chevauchementoutes les paires d'espéces mean abundance-
fonctionnel co-occurant au sein de bond weighted overlap
X ; ~abondance K | q
I'espace fonctionnel occupg ( erne.-generat.e
par une communauté population density)

2.1.6 Perspectives
L'analyse de la bibliographie nous a permis d'idiemtdes lignes directrices pour étudier

certains mécanismes d'assemblage. Cependant, dg®sfitons de choix sont basées sur deux
postulats particuliers qu'il apparait importantrdepeler: (i) l'influence prédominante d'un mécaneis
spécifiqgue a une échelle spatiale donnée etififjuence de la variabilité intraspécifique pouvétre
considérée comme négligeable par rapport aux diifé&s fonctionnelles observées entre espéces. Ces
deux postulats nous questionnent sur les dévelopmsma apporter a présent a I'approche dites
‘modele nul’. Si la prise en compte de l'influencdative de différents mécanismes a différentes
échelles spatiales, voire temporelles, nécesgitetaablement une refonte de I'approche actuellement
employée, la prise en compte de la variabilitéagpécifique peut étre considérée tout en conselwant
cadre méthodologique propre a I'approche ‘modele nu

2.1.6.1 Vers une prise en compte de la variabilité indielll dans le cadre de
'approche ‘modéle nul’

Actuellement, relativement peu d’études ont ap@itipproche ‘modéle nul’ sur des données
collectées a I'échelle individuelle (Paine et 12, Siefert 2012). Cette approche s’avere cepéndan
prometteuse pour examiner plus précisément lesepsos d’assemblage des communautés,
notamment les interactions biotiques, ces derniepgsant au niveau inter-individuel plutdét qu’au
niveau spécifique (Siefert 2012). Ce faible nomid&tudes ayant appliqué cette approche pourrait
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étre causé par un mangue de ‘modeles nuls’ et degunes fonctionnelles adaptés a ce nouveau type
de données. Si un cadre théorique peut d'ores jat &ée développé sur la base d'une approche
individuelle de l'assemblage des communautés, diimamtes limitations méthodologiques — en
termes de procédure de randomisation — restenteactuellement & combler.

2.1.6.2 Aller au-dela de la dichotomie filtrage environnertsd — effets de la
compétition

Précédemment souligné par Emerson & Gillespie (R@8Pausas & Verdu (2010), la
majorité des études ci-dessous se basent sur whetalinie entre filtrage environnemental et
interactions compétitives (c.a.d. le principe deit de similarité). Cependant, de nombreux autres
mécanismes sont connus pour influencer I'assembige communautés. Compte tenu du faible
nombre d'études s’étant intéressées a ces mécanisunela base de I'approche ‘modéle nul’, il
apparait cependant difficile de tirer des conclasisur leurs réponses en termes de distribution de
traits et de patrons attendus.

Brooker et al. (2008) et Butterfield & Callaway (&) proposent cependant, a travers une
revue de la littérature, un certain nombre d'attsnde distribution concernant le mécanisme de
facilitation (voir le Tableau 1, Annexe A pour plde précisions). Sur cette base et quelques études
complémentaires (Bruno et al. 2003, Valiente-Bartue¥erdu 2007, Spasojevic & Suding 2012,
Valiente-Banuet & Verdu 2013), il nous est alorpap possible de proposer un protocole de choix
méthodologiques se rapprochant largement de cpplicable pour détecter les attendus de limite de
similarité (Tableau 4). L'étude du patron de domie compétitive a fait 'objet d’un plus grand
nombre d’études, principalement en milieu prairiads attendus de convergence opposés a ceux du
principe de limite de similarité, ont été mis enidémce dans 65% des études ayant testé ce
mécanisme. D’autres mécanismes reposant sur Bnfle des perturbations a échelle fine ou le réle
des prédateurs ou auxiliaires spécialistes et gési&s pourraient également étre davantage éwalié
I'approche modele nul.

2.1.6.3 Concevoir d’'autres approches pour étudier l'inflaendes mécanismes
d’assemblage

Une autre conception d'une ‘communauté nulle’ pourétre proposée, pour laquelle un
‘modele nul’ représenterait de maniere simplifiéennodele mécaniste plus complexe. Par exemple,
lors de I'étude des mécanismes d’assemblages mpsgala théorie des niches, une piste serait de
développer des modéles mécanistes de la dynamigue @¢ommunauté, intégrant a la fois les
processus de niches et neutres puis de maintewr certaines parametres du modele selon les
mécanismes étudiés. Un exemple est fourni par tefehas ‘presque neutres’ (Zhou & Zhang 2008,
Noble et al. 2011), ou les conditions environneriest locales et la capacité de dispersion peuvent
différer entre especes.

L’approche ‘modeéle nul’ se résume trop souvent@simple combinaison d’un algorithme de
randomisation et d’une métrique fonctionnelle, satestion avec les hypotheses sur les
mécanismes d’assemblage spécifiques testés. Basda(i) d’'un cadre d’analyse des mécanisnies
d’assemblages reposant sur les prédictions degdhéxtuelles en écologie des communautés et
(i) de l'analyse des choix méthodologiques efféemidepuis quinze ans dans un ensemble
d’études ayant appliqué I'approche ‘modele nullusmiavons proposé un ensemble de lignes
directrices nous paraissant plus pertinentes pour l&tdeimécanismes d’assemblages spécifi
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3 CHAPITRE I
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Ce chapitre repose sur deux études distinctes dgiritobjet de publications dans Journal of
Vegetation Science (3.1, Annexe C) et Acta Botaedlica Botany Letters (3.2, Annexe D). Les
informations présentes en Annexe apportent d'istnets compléments a l'interprétation donnée dans
ce chapitre, concernant notamment la descriptiars pirécise du dispositif expérimental et des
analyses complémentaires, ex. sur 'absence dénfla des rotations, présentées dans les Appendices,
aussi est-il recommandé d’en tenir compte afin édeurmcomprendre les études présentées dans ce
chapitre.

La premiére étude aborde linfluence du type dieuce” sur la structure fonctionnelle des
communautés adventices. Le type de culture esnneceomme le facteur le plus explicatif des
différences de composition taxonomique entre conautgs adventices (Fried et al. 2008).
Cependant, les processus sous-jacents a l'existEnces assemblages taxonomiques sont encore peu
connus. Sur la base de six traits liés aux proseggles prédominants a l'assemblage des espéces
adventices en communautés, nous avons comparéutduse fonctionnelle des communautés dans
cing types de culture a l'aide d’'une approche ditesdéle nul’. Le filtrage environnemental n’étant
pas parfait, nous nous sommes également intéressés a lanetatire 'abondance de I'espéce et la
valeur de trait la caractérisant, posant I'hypoth@sie les espéces les plus abondantes seraient
favorisées par le type de culture, tandis que E®e@s plus rares seraient présentes dans la
communauté adventice du fait de processus nonjodiés notamment & une dispersion spatiale ou
temporelle.

La seconde étude s'intéressera a la variabilitér-rgt intraspécifique de traits fonctionnels
connus pour répondre a la compétition et aux peamtions associées aux pratiques agricoles,
s’attachant plus particulierement & sept espécesnéides collectées dans trois compartiments d’'un
champ cultivé. Nous avons d’abord quantifié l'imoice de la variabilité intraspécifique entre
compartiments. Par la suite, afin d’apporter quetqéléments d’interprétation aux observations
indiquant une flore plus diversifiée dans l'intedd plutét qu’en champ, nous avons cherché a
caractériser séparément la diversité fonctionrdkervée dans chacun des compartiments.

3.1 Le type de culture constitue-t-il un facteur structirant de 'assemblage
des especes adventices en communautés ?

3.1.1 Contexte général
La composition taxonomique d’une communauté adeergssociée a une parcelle agricole est

connue pour étre en premier lieu dépendante dudgpeulture en place et de son précédent cultural

32 pour rappel, le terme type de culture désignaiia fois la plante cultivée (et ses capacités ctitnzes
spécifiques) et litinéraire technique associé gnunent le spectre herbicide, le régime de fertiisaet les
dates des principales interventions).

¥ e fait que le filtrage soit considéré comme infgiar(Booth & Swanton 2002) signifie que l'influemau
filtrage n'exclut pas systématiquement les espékesait de leur gamme de valeurs, mais qu'il faserde
maniére différenciée les espéces selon leurs \&atiitraits. Dans le cas qui nous intéresse, |'thgse est que
chaque type de culture promeut un certain nombesp&ces dont la gamme de valeurs de traits est plus
appropriée pour se développer dans les conditiomsomnementales locales associées au type dereuRour
plus de précisions, voir également la partie 5.3.1.

34 La zone labourée mais non semée d’un champ, daugeur de quelques dizaines de centimétres (Corelea
al. 2012b).
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(Fried et al. 2008). Ceci s’explique par l'existend’itinéraires techniques caractérisés par des
interventions, ou dates d'interventions, spécifgji@e chaque culture (Tableau 6). Les principales
différences de composition taxonomique ont étémaaent expliquées par (i) des différences de date
de semis (Hallgreen et al. 1999, Gunton et al. R0{i] des différences de spectre d’efficacité des
principaux herbicides homologués dans chaque tgpmuliure, (i) des différences de caractéristgjue
propres a la plante cultivée, telle que la vitedsdermeture du couvert (Poggio et al. 2004) et (iv
potentiellement des différences de régimes ddisatipn. La relation entre structure fonctionnelks
communautés adventices et type de culture n'a damerété que peu étudiée. Seul Gunton et al.
(2011) ont mis en évidence que certains traitstfonoels caractérisant les communautés adventices
(la hauteur de canopée et certaines caractéristjguenologiquéd étaient corrélés a la date de semis
de la culture. Par ailleurs, Crawley (2004) et &mit al. (2006) ont tous deux observé une coro#lati
entre les dates de labour et les périodes d’émeegeles especes adventices, expliquant leur
dominance dans certaines conditions environnenemtal
Afin de mieux comprendre l'assemblage des especesoemunautés, et la structure
fonctionnelle qui en découle, nous avons tent@&gdendre & deux questions :
(1) Le type de culture constitue-t-il un facteur stamaht de I'assemblage des espéces adventices
en communautés ?
(2) Si oui, les espéeces les plus abondantes de ces wmamités présentent-elles des valeurs de
traits fonctionnels les distinguant des especes naites ?

3.1.2 Cadre d'étude : apport conceptuel de la théorie detacommunautés

Sur la base des études précédemment citées, nossl@erons (i) que le type de culture agit
comme un filtre local, c.a.d. a I'échelle parcedaiet (i) que ce filtre local différe entre typde
culture, c.a.d. que des types de cultures distifastsrisent des espéces présentant des gammes de
valeurs distinctes. Cependant, au sein d’'un agsystéme, les parcelles agricoles ne constituent pas
des entités indépendantes de I'environnement extéries flores observées une année donnée a
I'échelle parcellaire ne peuvent donc résulteradedule influence du type de culture, mais dépdnden
également de phénomeénes de dispersion spatialegPat 2013) — via les phénoménes de dispersion
primaire et secondaire a courte et longue distaneetemporelle — via la banque de graines du sol —
(Barberi et al. 1998).

Afin de tenir compte de cet effet potentiellementt fdes phénomenes de dispersion dans
'assemblage des espéces en communautés, nousoruo®es placés dans le cadre de la théorie des
métacommunautés, présentant quatre paradigmesctisfLeibold et al. 2004) dont deux,dpecies
sorting et le mass effect supposent des différences de conditions envirmeneales entre
communautés, ainsi qu’une connexion de ces comnémaia des phénomeénes de dispersion (voir
1.2.3.4 pour plus de détails). Dans le cadre cdoekmles métacommunautés, la combinaison du
filtrage local et de phénomeénes de dispersion pelaneoexistence locale d’espéces présentant des
performances et des capacités compétitives disin€lans le cadre plus spécifigue des communautés
adventices en paysage agricole, nous posons conymethiése que (i) les especes adventices

% La hauteur de canopée (également appelée hawggétative) correspond a la distance entre le sel kaut
du tissu photosynthétique, c.a.d. généralemengraiére feuille. Remarque: pour les plantes a teskt hauteur
de canopée se limite a la hauteur de la rosettetraés de phénologie considérés dans I'étude weda et al.
(2011) correspondent a la saison de germinatiordédut de période de floraison et a la durée degeide
floraison.
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abondantes présentent une gamme de valeurs del&aiis permettant d'assurer le développement
d’'importantes populations dans les conditions lesates especes étant adaptées au filtre locaié@sso
au type de culture en place tandis que (ii) leeesp plus rares présentent des valeurs de traits mo
optimales et leur présence est majoritairementéeapar des processus de dispersion, les graimgs éta
produites dans des conditions plus favorablesspéee — qu'’il s’agisse d’une autre culture situsesd
une parcelle proche ou d'une autre culture ayaétcéltivée lors d’'une année précédente de la
succession culturale.

3.1.3 Approche méthodologique privilégiee

3.1.3.1 Choix des types de culture

L’étude a été réalisée sur un jeu de données ptéaki Les cultures choisies sont annuelles
mais différent tant du point de vue des caractqtiss des plantes cultivées (hauteur, famille
botanique) que des dates des principales intenrentle l'itinéraire technigue associé (Tableal é).
site sur lequel s’est déroulé I'étude en 2006 esLTER ‘Zone Atelier Plaine et Val de Sévre’
(http://www.zaplainevaldesevre.fr/), une zone cégéa intensive dominée par les grandes cultures,
recouvrant environ 450 kmz?, soit 19000 parcelletcalps, localisée dans la région Poitou-Charentes,
district sud des Deux-Sévres (Figure 11). Quateedileq types de culture sont communs sur la zone
atelier Plaine et Val de Sévre, représentant chatuside 10% de I'assolement. 21 parcelles ont été
sélectionnées par type de culture. Pour estimboiidance des espéces, dans cette étude nous nous
sommes basés sur I'occurrence relative de celldsyts 32 quadrats, suivant un protocole en étoile

développé dans I’Annexe C et Gaba et al. (2010).

Tableau 6: Principales caractéristiques des tgpesulture considérés dans I'étude.

Assolement dates des principales interventions
type de culture fréquent&) semig herbicidé récolté
colza d'hiver 13 début septembre  fin septembre umi-j
blé d'hiver 38 mi-octobre début mars début juillet
pois de printemps 3 mi-février fin mars fin juin
tournesol 14 début avril fin avril mi-aout
mais 10 début avril fin mai mi-septembre

caractéristiques plante cultivée

type de culture espacemént famille botanique hautetr
colza d'hiver 20 - 40 Brassicaceae 160
blé d'hiver <20 Poaceae 85
pois de printemps <20 Fabaceae 60
tournesol > 40 Asteraceae 160
mais > 40 Poaceae 220

Ipart de l'assolement dédié a chaque culture dUFER zone atelier 'Plaine et Val de Sévre' (Poitharentes),
“dates de semis et de récolte moyennes sur le LTHR atelier 'Plaine et Val de Sévre' (Poitou-Chasn
*date d'intervention moyenne de pulvérisation hédbien Poitou-Charentes (base de données GrandteseSu
DEPHY), “espacement moyen des rangs lors du semis de lae¢Bunton et al. 2011 Appendix Shauteur
moyenne de la culture (Gunton et al. 2011 Appedix
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Figure 11: Cartographie du LTER zone atelier ‘Rdait Val de Sévre’ comptant environ 19000 parcelles
répartie sur environ 450km2

Skm

3.1.3.2 Choix des traits

Six traits ont été choisis sur la base de leursslieeconnus avec des processus jugés
prédominant et liés aux types de culture étudiésisTraits caractérisent la phénologie des advesti
(début de période d’émergence, durée de périoaealigence et début de période de floraison) et sont
par ailleurs considérés comme liés aux dates daesigeles interventions de l'itinéraire technique
associé a chaque type de culture (le semis, l&&psation herbicide, la récolte). Les trois autrags
constituent le schéma L-H-S proposé par Westob91eux-ci sont davantage liés aux capacités
d’acquisition (la hauteur de la canopée) et d'affice d'utilisation de la lumiére (la surface folka
spécifique), ainsi qu’'a la persistance des graitaass le sol (la masse des graines), mais répondent
également aux pratiques (Tableau 1). Les valeutsaits proviennent de la base de données LEDA
pour les traits L-H-S (Kleyer et al. 2008) et dendées a dire d’expert pour les caractéristiques
phénologiques. Une liste de 113 especes — et fmits associés — a été considérée dans la suite de
I'étude. Pour plus de précision sur les relatiomseetraits et pratiques agricoles, il est possildese
référer au Tableau 1 et a I'étude Gaba et al. (2014

3.1.3.3 Choix des approches statistiques

Afin de mieux comprendre les patrons mis en évidesur la base d’'une approche ‘modéle
nul’, il est apparu important d’effectuer des asaly préliminaires afin de: (i) quantifier la diviggs
taxonomique et fonctionnelle des communautés aibeen{via I'étude de la richesse spécifique, de
I'équitabilité et du calcul de FDis et CWM), (iiugntifier les différences de compaosition taxonoraiqu
et fonctionnelle entre types de culture (via I'&udes indices de Sorensen et de Bray-Curtis, et du
calcul de B, proposé par Swenson et al. (2011) permettantidalerla dissimilarité moyenne entre
types de culture en donnant le méme poids a chadiedu). Le détail des analyses statistiques des
différents tests est développé dans I'Annexe Ciniggant également une liste des espeéces les plus
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abondantes dans les différents types de cultur@e@e C-2). La métrique Jp suit la description
mathématique donnée dans Swenson et al. (2011jraasformation des données d’abondance.

3.1.3.3.1 Effet du filtrage du type de culture via une appanodele nul’

La principale analyse statistique de I'étude repmseune approche ‘modéle nul’. A notre
connaissance, il s’agit de la premiere étude dssémblage des communautés adventices considérant
ce cadre statistique en tenant compte des traitgifmnels des espéeces. Dans notre cas, nous posons
I'nypothese qu'il existe, entre communautés, un Batre les abondances des espéces et leurs valeurs
de trait. Cette hypothese permet de tester I'affen filtrage a I'échelle parcellaire, filtrage éta
supposé favoriser certaines espéces présentantgamene de valeurs spécifique adaptée aux
conditions locales propres aux différents typesudture. Dans le cadre d'un filtrage local, on t€atl
a une réduction de la gamme de valeurs de tréiiéstielle de la communauté (comparant a la gamme
observée a I'échelle du pool régional d’espécessp@é a une réduction de la variance pondérée et a
un déplacement de la moyenne pondérée (Figure 12).

réduction gamme de valeur  réduction de la variance déplacement de la moyenne

valeurs de treA ) A ,A

“ .‘._ ‘:' ........ ,'._‘ .,.--"""
—> ’ -
‘ métriques choisies
gamme de valeur variance pondérée (FDis)  moyenne pondérée (CWM)

Figure 12: Représentation (i) des attendus delulision des valeurs de traits sous I'hypothése diltnage local
du au type de culture et (ii) des métriques asesqdrmettant de tester ces attendus.

L'approche ‘modéle nul’ nécessite la définition w'@nsemble de choix méthodologiques
pertinents (2.1.2, 2.1.5). Nous intéressant allisrice du type de culture, il apparait adéquat de
considérer la parcelle agricole comme unité d'étihamage optimale (choix 1), car c’est a cette
échelle que les mécanismes d’assemblages abiotgumstiques auront une influence prépondérante
sur la communauté adventice. Le choix de valeurgemues provenant de bases de données est ici
approprié car, a I'échelle de la parcelle agrictés, filtres prédominants sont supposés abiotiques
(choix 3). Nous avons choisi de considérer I'abowdades espéces observées, ayant postulé que
celle-ci pouvait étre influencée par le type ddwel en place, bien davantage que la simple présenc
des especes, également largement influencée giplersion spatio-temporelle (choix 2).

Les autres choix méthodologiques sont lies a Rmwaldes données. Compte tenu des
hypotheses posées, le pool d’espéces de référencerestitué de I'ensemble des especes de la zone
d’étude, ce pool représentant la flore adventicallsusceptible d’étre présente dans chaque [earcel
agricole, indépendamment du type de culture eneplaca.d. la flore tolérante aux conditions
pédoclimatiques de la zone et ayant pu disperseugidans les parcelles agricoles (choix 4) lhest
noté que parmi les 114 espéces considérées, 5Gmiedtre considérées comme des espéces a
émergence automnale et 50 comme des espéces aeoeqyintaniére et estivale. Le modéle nul
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sélectionné a eu pour objectif de modifier le ketre I'abondance de I'espéce et valeur de texigrit
compte des hypothéses précédemment posées, amssireous choisi de randomiser la matrice ‘traits
x especes’. Cette méthode de randomisation a poantaye d'éviter de modifier la richesse
spécifique et la distribution de 'abondance dgzeess au sein d’'une communauté (choix 5). Afin
d’identifier I'existence d’'un filtrage du fait dype de culture en place, nous avons choisi d’aaglys
trois caractéristiques de la distribution fonctiel® des espéces au sein d’'une communauté (choix 6,
Figure 12): (i) la gamme de valeurs de traits dgm®ees constituant une communauté, (ii) la variance
de cette distribution de traits pondérée par I'alamte des différentes especes (FDis, Laliberté &
Legendre 2010) et (iii) la valeur moyenne de ceisé&ribution (CWM, Garnier et al. 2004), également
pondérée par I'abondance des différentes espeessvdleurs observées et obtenues sur la base de
communautés ‘nulles’ ont été comparées site par sitla significativité a été testée sur la base d
tests unidirectionnel (pour la gamme de valeuridirectionnel (pour FDis et CWM).

3.1.3.3.2 Relation entre abondance de I'espece et valeuade t

Une analyse des relations entre abondance de desgevaleur de traits a eu pour but de
détecter si les espéces abondantes different fmmatilement des espéces plus rares, c.a.d. prasenta
une occurrence plus faible, constituant une mémenmamauté. Nous avons tout d’abord effectué un
test de corrélation de rang de Kendall. Pour chaygpee de culture et chaque trait, nous avons ensuit
comparé la valeur du coefficient de corrélatiorhgdothése nulle — c.a.d. supposant une absence de
corrélation entre abondance et valeur de trait, woicoefficient équivalent a 0 — & l'aide d’'unttes
bidirectionnel a un échantillon de Wilcoxon, suiivéan procédure proposée par Cornwell & Ackerly
(2010).

3.1.4 Reésultats principaux et interprétations

3.1.4.1 Diversité taxonomique des communautés adventices
La diversité taxonomique des communautés adventicgs types de culture ne différe ni du

point de vue de la richesse spécifique observédu moint de vue de I'équitabilité de répartitiom d
'abondance entre espéces. L'absence de différesigedficatives de diversité taxonomique entre
communautés adventices observées dans des typesltdee différents pourrait s’expliquer pour
partie par 'importante variabilité taxonomique rentommunautés adventices au sein d’'un méme type
de culture, diversité dépendante a la fois desitiond locales biotiques et abiotiques caractétitan
parcelle et du contexte paysager (Gaba et al. 2010)

3.1.4.2 Comparaison des trais fonctionnels et de la ditérdonctionnelle entre
types de cultures
L’étude de la dispersion des valeurs de traits erenpt d’'identifier que peu de différences

entre types de culture (Annexe C). Il est inténetsda souligner que les traits agrégés répondery, e
largement aux différents types de culture. C'est fmarticulierement le cas des périodes de début
d’émergence et de floraison qui s’averent treediffites entre types de culture (Figure 13).

55



Chapitre 11

. - " n.s.
=) - o 7] ° -
£ o : 3 :
g | o2 . |
= X Py ) H Eg_ - X
£ 51 |l EST T T Ll ot S .
© | ° ' I - ! = I I !
E_| T _ -+ 4|8 L N T
S34 1 T o | T 2 Lo
g I I ! %o I ®© : |
Ju : HHA| 5 '
0N 4 ®© )

o —_ |
8 | : X %q:_ | ! | 5- Q
£ 1 - - O 4 ! \ = 1 |
< < | e -4 S | \ Q | ) | \
o) Q ' ' @ ! ! i ! !
o)) : 5 £ o Q_m | | | 4 |
¢ . | 2. : A I
s34 0 L SS9 ! 9 o+ -
27 : £
: °
g < | : o
SECE N -
T T T T T o T T T T T T T T T T
ab b ab ab a ab b a ab a
CO BL PO TO MA CO BL PO TO MA CO BL PO TO MA
type de culture type de culture type de culture
X% 0 g X% *x
&1 ° N T T
| © _| |
T T s "1
8‘ : o | ! 1
\ N i : :
T i A
9 I -~ I °
I I
! -
|
! o
|
N _ | °
— 1
I
]

12
10
I
F----
(R

1]
-
e

début de la période de floraison (par décade)

14
1 1
o
—{1H
|___
début de la période d'émergence (par décade)
15
|
-4
-4
|___

durée de la période d'émergence (par décade)

I I
[} [}
| 1 | 4
24 | o] I T T
| o4 R ) o
4 4 ©-o -
w —
T T T T T T T T T T T T T T T
bc ¢ b ab a c [ b ab a a ab ab ab b
CO BL PO TO MA CO BL PO TO MA CO BL PO TO MA
type de culture type de culture type de culture

Figure 13: Valeur moyenne des valeurs de traitdl@ares par I'abondance des espéeces présentegppatd
culture (n = 21) et par trait. Les types de culiisent indiqués par les sigles suivants, CO c@kehlé d'hiver,
PO pois de printemps, TO tournesol et MA mais. léssiltats des tests de Kruskal-Wallis sont reptésquar *
P <0,05, * P <0,01, ** P <0,001, ns absence dgn#icativité. Les lettres indiquent les différesce
significatives entre types de culture sur la baseebts post-hoc.

3.1.4.3 Différences de compositions taxonomiques et fomoélbles des pools
d’espéces entre types de culture
La composition taxonomique des communautés adentle chaque type de culture apparait

significativement différente de tous les autresetyple culture considérés, et ce en se basant sur la
simple présence (dissimilarité de Sgrensen, 1 —o88)renant en compte I'abondance des espéces
(dissimilarité de Bray-Curtis, 1 — S17, Legendré&gendre 1998).

56



Chapitre 11

De plus, la composition fonctionnelle des commuésiude chaque type de culture apparait
significativement différente de tous les autrestyde culture pour les trois traits de phénoldgoir
ces traits, il a été observé une corrélation sicatifze entre la dissimilarité fonctionnelle obsiset le
nombre de décades séparant la date de semis mogeroie@cune des cultures dans la zone d’étude
(Tableau 7).

L'importance des différences de composition taxoigom et fonctionnelle des pools
d’espéces observés dans chaque type de culturersuggoromotion d’espéces abondantes distinctes.
Ces espéces abondantes présentent des dates te’'daimrgence et de floraison distinctes (Tableau
7), pouvant expliquer les différences significasivebservées entre types de culture (Figure 13). La
corrélation entre la différence de dates de semidaedissimilarité fonctionnelle des traits
phénologiques observés confirme la relation obsepat Gunton et al. (2011) entre date de semis de
la culture et certaines caractéristiques des aibeentsuggérant que la date de semis constitue un
indicateur synthétique du type de culture.

Tableau 7 : Comparaison par paire des dissimitad& compositions fonctionnelles entre types deuilLes
analyses - A & C - sont basées sur le calcul dadfique B, proposée par Swenson et al. (2011). D:
correspond a la différence de dates de semis meyenine types de culture dans la zone d’étude.ddad/se
complémentaire tenant également compte de la dayeme d’application herbicide dans la zone d'éteste
présentée en Annexe C-3.

A - début de période d'émergence

blé d'hiver pois de printemps Tournesol mais
colza d'hiver 0,386 0,457 0,482 0,522
blé d'hiver 0,441 0,468 0,505
pois de printemps 0,385 0,366
tournesol 0,347

B - durée de période d'émergence

blé d'hiver pois de printemps tournesol mais
colza d'hiver 0,483 0,571 0,603 0,653
blé d'hiver 0,551 0,585 0,632
pois de printemps 0,481 0,457
tournesol 0,434

C - début de période de floraison

blé d'hiver pois de printemps tournesol mais
colza d'hiver 0,460 0,544 0,574 0,622
blé d'hiver 0,525 0,557 0,602
pois de printemps 0,458 0,436
tournesol 0,413

D - différence de dates de semis (en nombre deddéta

blé d'hiver pois de printemps tournesol mais
colza d'hiver S 16 21 21
blé d'hiver 11 16 16
pois de printemps 5 5
tournesol 0
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3.1.4.4 Etude de linfluence du type de culture sur 'asBlme des communautés
adventices

L’approche ‘modéle nul’ souligne tout d’abord quegde 90% des communautés adventices
étudiées ne semblent pas présenter de structudidionelle différente de celle attendue sous
I'hypothese d'un assemblage aléatoire a partir @l p’espéce régional (Tableau 8). Cependant, les
résultats different selon les métriques et ledstriminctionnels considérés. La gamme de valeur de
traits ne differe que trés peu de l'attendu, qued qoit le type de culture et le trait considéré. D
méme, la variance pondérée ne présente que rargleemarcelles déviant de I'aléatoire. La valeur
moyenne pondérée de la distribution apparait quantlle plus informative, concernant tout
particuliérement les traits phénologiques pourdeltures de printemps et d’été. Les communautés
d’adventices du pois de printemps, du tournesaluetnais présentent ainsi des périodes moyennes
d’émergence et de floraison plus tardives qu'attesmus l'aléatoire. Les communautés d’adventices
du blé d’hiver semblent parfois présenter des hasitplus faibles et une période de floraison plus
précoce ; une caractéristique partagée par les comumes adventices observées en colza d'hiver,
présentant également une durée d’émergence degesspmstituant la communauté plus longue.

Tableau 8: Nombre de parcelles dont |a flore adeersemble présenter une structuration fonctioprdifférant
de 'assemblage aléatoire, I'hypothése nulle suppibsne absence de lien entre valeur du trait @ddnce de
l'espece. Trois métriques fonctionnelles sont priéss: (i) pour FDis et CWM, les seuils de sigaifiité ont
été fixés a 2,5% (valeurs plus faibles qu'attenolussHO) et 97,5% (valeurs plus élevées qu'attends §0) et
sont indiqués par "<" et ">", respectivement, gdur la gamme de valeur de traits, seul les pasgiiésentant
une gamme de valeur plus faible que prévue oningéliguées. Les valeurs en gras indiquent des temdan
significatives sur plus de 15% des parcelles. ¥psd de cultures sont indiqués par les sigles stey&0 colza,
BL blé d'hiver, PO pois de printemps, TO tournetoMA mais. Les traits sont indiqués par les siglgisants
MG: masse des graines, HC: hauteur de la cano@¥e, stirface spécifique foliaire, DPF: début dequigide
floraison, DOE: début de période d'émergence, DulREee de période d'émergence.

métriques X traits types de culture
métrique trait CO BL PO TO MA
log (MG) 3 1 0 0 1
HC 2 2 1 2 2
gamme de ggp > 0 0 0 0
valeur de
traits DPF 0 0 0 0 0
DPE 1 2 0 0 0
DuPE 0 0 0 0 2
log (MG) 2 (<) 5 (<) 4(<) 0 0
HC 1(<) 2 (<) 0 0 1(>)
FDis SSF 2 (<) 1(>) 0 0 0
DPF 4 (>) 0 0 0 0
DPE 1(<) 1(<) 0 1(<) 6 (<)
DuPE 4 (>) 1(>) 1(<) 0 0
log (MG) 1(>) 0 1(>) 1(>) 1(>)
HC 1(<) 5 (<) 0 0 0
cwMm  SSF 1(<) 1(>) 0 0 1(>)
DPF 5() 5() 2(>) 8(>) 9(>)
DPE 1(<) 1(<) 7() 11(>) 19(>)
DUPE 6 (>) 1() 0 1() 0
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Les patrons de distribution non aléatoire obseerégulture de printemps et d’'été peuvent
s'expliquer du fait d’'une dominance d’espéces atlves a émergence printaniére dans ces cultures,
les especes a émergence synchrone avec la damidede la plante cultivée étant favorisées (olgserv
par ex. par Fried et al. 2009b). Au contraire, llasfaible part de détection observée en cultures
d’hiver pourrait s’expliquer par l'existence de aségies de développement présentant (i) une
émergence automnale ou (ii) une émergence primeafiégure 1). Ceci pourrait également éclairer la
tendance a une surdispersion des valeurs depratslogiques observée en colza d’hiver.

Il est par ailleurs important de souligner le faiblombre de communautés déviant des
attendus aléatoires lorsque I'on s’intéresse aaitstl-H-S, classiquement étudiés en écologie des
communautés dans d’autres milieux plus pérennedaitLgue la période d’émergence représente le
principal filtre environnemental faconnant I'assémgie des especes annuelles en communautés a
également été mis en évidence dans d'autres é{Gdawley 2004, Smith 2006). Notre étude, apres
d'autres (Fried et al. 2012), questionne ainsi &tipence des traits L-H-S dans I'étude des
communautés adventices.

3.1.4.5 Relation entre abondance des espéces et valeuraitie
Pour ces mémes communautés adventices, nous avantfig la relation entre la valeur des

traits et I'abondance caractérisant chaque espacs dhaque communauté suivant le protocole
proposé par Cornwell & Ackerly (2010). Cette analya permis de mettre en évidence que
l'abondance de chaque espece constituant une coautgunest corrélée, positivement ou
négativement, avec certaines valeurs de traitadactérisant (Figure 14). Dans ce cas également les
résultats les plus significatifs ont été observésrpes traits de phénologie, et notamment pour les
communautés adventices des cultures de printengiététou une large proportion des communautés
présente des espéces abondantes a émergence aitofloplus tardive que les autres espéces
constituant chague communauté. D’autres traitsrapgsent cependant également significatifs, telles
que la masse des graines et la surface spécifidjaéd.
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masse des graines (transformation log mg) hauteur de la canopée (m) surface spécifique foliaire (mm2 mg-1)
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Figure 14: Corrélation entre I'abondance des espéces valeurs de trait de ces especes pour rhEsisix
traits, par type de culture (n = 21). Les coeffittede corrélation de Kendall calculés pour chaales 21
communautés sont indiqués pour chaque type dereultes types de cultures sont indiqués par lelessig
suivants, CO colza, BL blé d'hiver, PO pois de terinps, TO tournesol et MA mais. Les résultats detstde
Wilcoxon ont comparé la valeur de du coefficiente dorrélation de Kendall a zéro. Les différences
significatives sont indiquées par: * P <0,025, *«@,01, *** P <0,001.

Nous avons précédemment posé I'hypothése que pexes les plus abondantes doivent se
caractériser par des valeurs de traits distincess aspeces rares. Celle-ci semble se vérifier, les
espeéces les plus abondantes présentant fréquerameeperiode d’émergence, puis de floraison, plus
tardive que les autres espéces constituant la cosumé. En complément de I'approche ‘modele nul’,
ces résultats suggeérent que la structure fonctilendes communautés adventices, notamment celle
des cultures d’éte, s’explique principalement gasynchronie avec la date de semis. Ce ‘mimétisme’
temporel ne peut cependant pas étre quantifiéegardits L-H-S, davantage liés a la performance de
espéces. Les tendances sur ces traits sont égalémh@matives, suggérant: (i) que les espéces
adventices les plus abondantes en mais et tourpess#ntent une SSF relativement élevée, pouvant
notamment étre reliée a une vitesse relative desamnce élevée et (ii) que les espéces advendses |
plus abondantes en pois de printemps et tournedséptent des graines plus massives que les autres
espéces de ces communautés, pouvant favorisereiieure survie des plantules.
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3.1.5 Apports de I'étude

Cette étude souligne tout d’abord que prés de 988cdmmunautés adventices étudiées ne
semblent pas présenter de structure fonctionnéfiérehte de celle attendue sous I'hypothése d’'un
assemblage aléatoire a partir du pool d’especemébi Ceci apparait particulierement vraie pour la
gamme de valeur et la variance pondérée et sugger€i) la communauté adventice observée dans
chaque parcelle présente une gamme de valeursepdeda gamme de valeur observée en considérant
'ensemble des espéces observées sur les 105lpardal jeu de données et que (ii) la communauté
adventice observée dans chaque parcelle n’'est pastitaée par des especes abondantes plus
similaires entre elles que si elles provenaientpdol global d’especes, c.a.d. que les especes
abondantes de chaque communauté sont répartiesedarge part de la gamme de valeur de traits
observée sur I'ensemble des parcelles. Au contiasedifférences significatives de valeurs moysnne
pondérées observées dans les cultures de printetnasté peuvent s'expliquer par la prédominance
d’'espéeces adventices a émergence printaniéreiedlestdans ces cultures, les espéces a émergence
synchrone avec la date de semis de la plante éalétant favorisées. Cette hypothese est confortée
par plusieurs publications observant un mimétishménplogique entre espéces adventices abondantes
et différents types de culture, notamment le cdlhaver (Fried et al. in prep) et le tournesol @etiet
al. 2009b).

Les habitats hétérogénes fournis par les différemtss de cultures a I'échelle d'un paysage
agricole semblent pouvoir assurer la coexistenggoméle d'especes adventices présentant des
capacités de réponses distinctes aux facteursXo@adl.d. les interactions biotiques avec la plante
cultivée et les perturbations induites par les igpuais agricoles), tandis que la dispersion peut
promouvoir la coexistence locale en assurant |entiesi d’espéces moins compétitives dans certains
types de culture. Nos résultats soulignent le odlecomitant du type de culture et de la dispersion
dans I'assemblage des especes, ceci étant plu@tcemd avec I'hypothése d’'un fonctionnement en
métacommunauté suivant le paradigmejpecies sortingensu Leibold et al. (2004).

Par ailleurs, cette étude confirme limportance deaits de phénologie, et tout
particuliéerement de la période d’émergence, dansolapréhension de I'assemblage des espéces
adventices en communautés (Gunton et al. 20113otrglation forte observée entre la différence de
date de semis et la dissimilarité fonctionnelle tats phénologiques observés confirme égalengent |
relation observée par Gunton et al. (2011) entte da semis de la culture et certaines caractiredi
fonctionnelles des adventices, renforcant l'idéee da date de semis constitue un indicateur
synthétique du type de culture.

Notre étude questionne les traits L-H-S, pourtafdrimatifs — a I'exception de la SSF — lors
de l'identification de syndrome de rareté (StorR€p6) ou d’étudier I'’évolution des flores advengice
a I'échelle spécifique (Fried et al. 2012). D’astteaits que ceux sélectionnés pourraient paruaglle
étre étudiés dans le cadre d'une étude ultériciimeda redéfinir les axes du L-H-S. Ainsi, la SSF,
considérée dans le cadre du schéma L-H-S commeubstitsit de la vitesse d'acquisition des
ressources et associé a la durée de vie des feuitlépend largement des conditions
environnementales de mesure. Ceci s’explique paatfactere composite de ce trait, dépendant a la
fois de I'épaisseur de la feuille, influencée madisponibilité en ressource lumineuse (Regniei.et
1988) et de la teneur en matiere séche foliairansnmfluencée par cette ressource (Wilson et al.
1999b) mais connue pour étre influencée par ldigation azotée, notamment en prairies (Gross. et a
2007). Par allleurs, la hauteur de canopée ergtamtel ne renseigne pas sur la capacité a intercep
la lumiére en parcelle agricole, mais la positietative de la derniére feuille de I'individu adviest
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par rapport a la plante cultivée constitueraitnoidateur plus pertinent (McDonald et al. 2010)irfEn

la masse des graines pourrait étre complétée dsattaits, cependant plus difficiles & mesurer en
conditions de terrain, telle que la persistancesdanstock semencier ou la distance de dispersion
spatiale.

A I'échelle intra-communauté, en culture de printsmet d'été, les especes les plus
abondantes présentent frequemment une période djénee, puis de floraison, plus tardive que les
autres espéces constituant la communauté. Cedrroenfa I'échelle intra-communauté, I'existence
d’'une synchronie de développement entre les espeésgdus abondantes et la plante cultivée, tandis
que les especes plus rares présenteraient unelpgiénaus variable.

3.1.6 Perspectives

Dans le cadre de cette étude, le ‘modele nul’ gpplinécessitait des valeurs moyennes pour
caractériser les différents traits de chaque es@ssi la variabilité intraspécifique n’a pu érese
en compte. Cette simplification s’avérait cependatdtivement acceptable, les filtres prédominants
étant supposés abiotiques (Cordlandwehr et al.)2028 peut tout de méme se questionner sur
I'apport de valeurs de traits mesurées in situdcsur des plantes ayant expérimentées les comsliti
environnementales, certains traits — la hautewadepée et la SSF — étant connus pour étre infigsenc
par ces conditions locales de développement. Ipegiable que ces traits ne nous aient notamment
pas informés sur les mémes mécanismes d'assemidsigat été davantage influencés par les
conditions lumineuses qu’actuellement.

L'usage de la biomasse a I'échelle spécifique, gblidue la quantification actuelle de
'abondance reposant sur la frequence d’observatidioccurrence — des espéces, pourrait également
s’avérer apporter des compléments a I'analyse ketlgn effet, des espéces communes — observées
dans la plupart des quadrats — ne constituent @essaairement une importante biomasse durant le
cycle cultural qui peut s’avérer étre relativemeoitraignant. C'est par exemple le cas de certaines
espéces printanieres relativement communes entilel telle quePolygonum avicularet Fallopia
convolvulus C’est également le cas de certaines espéceprgssntes dans la plupart des cultures,
mais peu compétitives et produisant peu de biomassé/iola arvensis(Fried et al. 2014a,b). La
prise en compte de la biomasse pourrait ainsi perende différencier la structure fonctionnelle des
communautés adventices entre types de culture aslrase des espéces pouvant potentiellement
influencer le rendement de la culture — les trdés espéces pouvant alors étre vus comme des traits
d'effets — et non sur la base des espéces pouganagitenir dans chaque type de culture — lestrait
de réponse des adventices aux conditions envircemg@ies.

La plupart des communautés adventices présentergtructure fonctionnelle en accord avec un
assemblage aléatoire des espéces. Cependantatemeeentre abondance des espéces et valgurs
de traits, ainsi que I'approche ‘modeéle nul’ sugggrue les filtres environnementaux propres|a
chaque type de culture influencent 'assemblagecdesnunautés adventices des cultures d
printemps et d’'été, et ce davantage pour les fphiénologiques que les traits du L-H-S.
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3.2 L’interface : une zone refuge de la flore adventice

3.2.1 Contexte général

En Europe, de nhombreuses études s'accordent songat d’'un déclin marqué et général de
la flore adventice depuis plusieurs décennies,cipalement di au processus d’intensification des
pratiques agricolé$ En France, la richesse spécifique et la densitéette flore présentent également
un important recul, de respectivement 42% et 67%edFet al. 2009a). Ces études se limitent
généralement a la flore adventice observée a fiee des champs. Les autres compartiments du
paysage agricole présentent cependant une flosedphersifiée (Fried et al. 2009a), pour partie non
redondante du point de vue de sa composition tarape avec celle de l'intérieur de la parcelle
(Marshall 2009, Petit et al. 2011, Cordeau et@1L22).

Plusieurs pistes non exclusives ont été invoquées expliquer cette tendance observée de
réduction de la biodiversité végétale des bordaxtérieures de la parcelle jusqu’au plein chanmg, le
principales étant: (i) une plus faible efficacisdraitements herbicides en interface et en berder
la parcelle (Kleijn & van der Voort 1997, Hald 19%®omero et al. 2008), (ii) une banque de graines
plus importante en interface et en bordure (Wil&oAebischer 1995, José-Maria & Sans 2011), (iii)
une meilleure connectivité entre l'interface et haieux adjacents, qu'il s’agissent des champs
voisins ou de la bordure adjacente, (iv) un régilagerturbation distinct (Jantunen et al. 2007%&dri
et al. 2009a) et (v) une plus grande disponibditéressources lumineuses, souvent limitantes @m ple
champ (Kleijn & van der Voort 1997, Seifert et20.14).

Au vu du déclin actuel des populations adventiéeted et al. (2009a) ont suggéré que
linterface des parcelles agricoles pourrait étomsidérée comme une zone refuge de la flore
adventice, cette zone permettant le maintien deepéares, ayant disparues ou étant en forte
régression en plein champ. Afin de mieux appréhepaderquoi l'interface constitue un ‘refuge’
potentiel, plusieurs hypothéses de travail ontétéiderées.

Tout d’abord, nous supposons que les conditionsir@mementales caractérisant les
compartiments différent, et ce du fait de différeen termes de filtres biotiques, c.a.d. la coitimét
pour les différentes ressources, et abiotiquesd.deés perturbations d'origine anthropique asexié
au milieu. Ainsi, a I'intérieur de la parcelle agpie, la culture exerce une compétition intense sl
ressources, du fait de la présence d'un compétiteminant dont le semis précoce permet un acces
préférentiel a long terme pour la lumiere (Weineale2010). L'interface n’étant pas semée présente
généralement un couvert d'adventices plus densedg®Hostyanski et al. 2011) associé a une
proportion généralement non négligeable de sol De. plus, linterface subit un régime de
perturbations frequemment basé sur la fauche etaxpnlvérisation herbicide. Nous avons effectué
des mesures in situ de traits fonctionnels suileapbstulat que les valeurs d’un trait fonctionseht
influencées par les mécanismes biotiques et abegigaractérisant le milieu dans lequel ce tréiea
mesuré (Violle et al. 2007). La variabilité intrasgfique de différentes especes a ainsi été qigatif
entre les compartiments d’'un champ cultivé dansuted’identifier si des individus d’'une population
locale se caractérisent par différentes stratéggetogiques suivant le compartiment dans lequel ces
individus se développent.

% Andreasen et al. (1996), Sutcliffe & Kay (2000)e$ton et al. (2002), Hawes et al. (2005), Pysek. ¢2005),
Baessler & Klotz (2006), Dessaint et al. (2007prisay & Westurby (2007), Fried et al. (2009a), (&da et al.
(2011), Storkey et al. (2012), Meyer et al. (2018)dreasen & Stryhn (2008) ne mettent cependantepas
évidence de diminution de la diversité adventicar €galement la récente étude de Potts et al.0j2Gilus
partagée sur I'évolution de la flore.
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Figure 15: Principales hypothéses de linfluence cdmpartiment sur les stratégies écologiques obssrv
Supposant l'existence de filtres distincts entrempartiments, nous suggérons que les conditions

environnementales des compartiments intérieurs lhmp cultivé contraignent les espéces a une sigatég
écologique unique, tandis que la réduction desugmations et de la compétition asymétrique pouessource
lumineuse favorisent le maintien de stratégies démentaires en interface. Les filtres prédominalintérieur

du champ sont supposés étre associés soit augymatagricoles, telle que la pulvérisation herlgicbit a la
compétition avec la plante cultivée via notammarg compétition asymétrique pour la lumiére. Cexdgpes

de filtres ont pour attendus une réduction du nenaar stratégies viables. En interface, I'influeréduite de ces
filtres et l'influence possible d’'une compétitiomer-adventices pour d'autres ressources que l@&fendevrait
conduire au maintien de plusieurs stratégies deldpgement.

Ces postulats nous permettent de resituer lesiqgonegtosées dans le cadre de I'étude de la
coexistence des especes. Nous postulons ainsiasectiaque compartiment ou les filtres abiotiques
et une compétition asymétrique prédominent, clagl.compartiments a lintérieur du champ, une
convergence des valeurs de traits caractérisadistabution des différentes espéces devrait étre
observée autour d’'une unique stratégie écologidable; c.a.d. que les individus de différentes
espeéces devraient présenter une similarité fonudiden importante. Au contraire, dans les
compartiments ou une compétition non-asymétrigéglgmine, c.a.d. l'interface, il est possible de
postuler que des espéeces présentant des nichd®fomdles distinctes pourront se maintenir plus
aisément, étant moins sujettes a entrer en corngué(figure 15). Les conditions environnementales
plus favorables de l'interface pourraient favoriéermaintien de plusieurs stratégies écologiques,
expliquant ainsi pour partie son role de refugerpgadiore adventice la moins adaptée aux condition
environnementales caractérisant actuellement lelies agricoles.

Dans la suite de cette étude, nous nous sommsgatticulierement intéressés a répondre a
deux questions :

(1) La variabilité intraspécifique différe-t-elle entempartiments?

(2) L'interface est-elle fonctionnellement plus divéés?
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3.2.2 Approche méthodologique

L’étude a été conduite dans la zone de Fénay, dmpar des grandes cultures, située a 10
km au sud de Dijon et représentant environ 950 éndedes cultivées (Figure 16). La succession
culturale dominante est peu diversifiée (type cal4aver — blé d’hiver — orge d’hiver avec dans
certains cas une culture de printemps, majoritaregnde I'orge de printemps). Afin de limiter le
nombre de facteurs confondants, dont I'influencet4¢re non négligeable sur les mesures de fraits
situ, nous avons fait le choix de nous restreindreamlyentices observées dans quatre parcelles de blé
d’hiver présentant des systemes de cultures cooveels associant une rotation similaire (colza
d’hiver — blé d’hiver — orge d’hiver) et des itiaénes techniques relativement comparables. Nous
avons également sélectionné des bordures adjacemigs interfaces étudiées relativement
comparables. La collecte des individus et les nesdorsitu ont été restreintes a une période d’'une
dizaine de jours afin d’éviter de capter de tropamtantes différences de phénologie entre individus
pouvant modifier les valeurs des différents triatectionnels.

I blé d'hiver
orge de printemps

Métres
000

Figure 16: Cartographie de la zone d’étude de Fénayptant durant 'année culturale 2011-2012 21@qikes
répartie sur 920ha.

3.2.2.1 Choix des traits
Trois traits ont été sélectionnés sur la base épsnses connues de ces traits aux pratiques

agricoles (Tableau 1): la hauteur de la canopésuttace spécifique foliaire (SSF) et la biomasse
aérienne, mais également de la compétition potengeur la lumiére, hauteur de canopée et SSF
étant fortement influencée par cette ressourcergkamdent limitante a l'intérieure du champ. Cette

derniére est connue pour étre largement corrélée @roduction de graines chez de nombreuses
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espéces adventicésLe protocole détaillé des mesures est dispordales Perronne et al. (2014)
(Annexe D).

3.2.2.2 Choix des espéces

Compte tenu de la diversité taxonomique des espaabesntices, ainsi que de l'importance
des périodes d’émergence des especes dans la éompdes communautés observées (Gunton et al.
2011, étude précédente), nous nous sommes redliaisgt cette étude a sept espéeces. Celles-ci se
caractérisent par une période de floraison pourepeomparable, entre elles et avec le blé d’'higex.
d’entre elles présentent une émergence automiaenica hederifoliaet Veronica persicase
définissent comme des especes a croissance rapamtenue, dont la production de graines peut
survenir avant la pulvérisation herbicide (Figure D’autres espéces présentent un cycle de
développement plus proche de celui du blé d’higalium aparing Geranium dissectuniPapaver
rhoeas Viola arvensisreprésentent des especes ‘mimétiques’ de la elltisallopia convolvulus
guant a lui, se caractérise par une émergenceigalement printaniere, ainsi qu'un cycle de
développement relativement court (Figure 1). Cee@ss sont reconnues comme étant des adventices
fréquentes en blé d’hiver (Fried et al. 2007, Feedl. 2014a), étant toutes capables de prodese d
graines au cours du cycle cultural (Wilson & Wrid®90). Elles sont par ailleurs observées dans les
différents compartiments d’'une parcelle agricolesdla zone d’étude (Fried et al. 2007).

3.2.2.3 Choix des approches statistiques

Afin de comparer les valeurs de traits fonctionriservées entre compartiments, nous nous
sommes basés sur : (i) une analyse en composaiepales (ACP) afin de détecter des stratégies
écologiques distinctes entre compartiments poucwie des especes, (i) un modéle linéaire mixte
afin de quantifier I'influence du compartiment, espéce et de l'interaction entre ces deux fasteur
(i) une méthode de permutation associée a unutatle similarité fonctionnelle uni-trait
(chevauchement de deux distributions de traitslaurase d’'une méthode de lissage) et multi-trait
(indice Fp proposé par Villéger et al. 2011) pour étudierlgayariation interspécifique au sein d’'un
méme compartiment et (b) la variation intraspéaiicentre compartiments. Une illustration de la
procédure (iii) est développée pour la comparaisodistributions multi-traits de deux especes &u se
d'un méme compartiment, c.a.d. les comparaisomsspécifiques (Figure 17). Le détail des analyses
statistiques des différents tests est développg Earronne et al. (2014) (Annexe D).

(A) procédure de permutation (B) calcul du chevaouora (C) test de significativité
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Figure 17: Représentation schématique du modépedautation comparant le chevauchement des distiimi
de valeurs de traits de deux espéces pour un etesatabtraits: (A) Les matrices ‘traits x individusont
standardisées (ici en une matrice conteNambnica persiceet Galium aparing et permutées afin de rompre la
relation entre valeurs de traits et identité bajaaide I'individu collecté. (B) Pour chacune desD00 matrices
générées aléatoirement, la métridifeest calculée (Villéger et al. 2011). La dissimtiafonctionnelle estimée
est comprise entre zéro (chevauchement completh éabsence d’intersection). (C) Un test de sigatfivité
direct permet d’évaluer le résultat obtenu=(0.05).

3.2.3 Reésultats principaux et interprétations

3.2.3.1 Variabilité fonctionnelle entre especes et compagtits
L’ACP a permis de mettre en évidence une opposéiane les individus a SSF élevée et les

individus a hauteur de canopée élevée. La biomsss®le pour partie corrélée a la hauteur de
canopée et apparait largement indépendante deHgF@ure 18). Les individus observés en interface
difféerent pour partie des individus collectés atérieur du champ (Figure 18). On observe notamment
une gamme de valeur de traits plus importante tmfate, suggérant des combinaisons de valeurs
non observées a lintérieur du champ. Cependanthambre conséquent d’individus collectés en
interface présentent également des valeurs de fpaitches de ceux mesurés en champ, pour les
espéces-allopia convolvulugPOLCO),Veronica hederifolia VERHE), Veronica persica VERPE)
etViola arvensigVIOAR).
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Figure 18: ACP standardisée de la variation des tir@iits fonctionnels, considérant les sept espadesntices
échantillonnées. Chaque point représente les conéds d’un individu adventice sur les deux prenmages de
'ACP. Les différents compartiments échantillonrsést représentés par différents niveaux de grisb@na
droite). Les différentes especes échantillonéesrepnésentées sur une autre figure par des csuleur

Le modéle linéaire mixte indique que les valeurdrdits fonctionnels observées dépendent a
la fois de l'espece et du compartiment, et quiisex une interaction significative ‘especes X
compartiments’ (Tableau 9). A titre d’exemple, Vadeurs de traits des individus collectés en iataf
différent toujours de ceux du bord de champ, potrdistants d’'un metre uniguement. Si l'influence
de l'espéce était attendue — compte tenu notammhesitdifférences architecturales entre espéces
sélectionnées —, l'influence du compartiment efideeraction ‘espéces x compartiments’ soulignent
que les compartiments représentent des milieux eemditions environnementales distinctes,
permettant ainsi le maintien de stratégies écolmscdifférentes. L’ACP permet de distinguer plus
spécifiquement deux stratégies fonctionnelles ctant en interface, opposant des espéces a hauteur
de canopée élevée a d'autres especes présentarBImelevée (Figure 18). Une seule stratégie
fonctionnelle se dégage pour les individus colleétdintérieur du champ.
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Tableau 9: Modéle linéaire mixte analysant la \amades valeurs de traits fonctionnels de septesp
adventices dans les trois compartiments du chdrep.tests post hoc de Tukey permettent d'étudisr le
différences par paires entre compartiments. Lés toat subis des transformationgsurface spécifique foliaire
et hauteur de la canopée) ou logl0 (biomasse aéjieant été appliquées afin de satisfaire les Hgsms
d'homogénéité de la variance (test de Bartlet) abrmalité des résidus (test de Shapiro-Willg). 0,05, ** p
<0,01, *** p <0,001, ns, non significatif.

surface spécifique foliaire hauteur de la canopée  biomasse aérienne

facteurs fixes (Type IlI) df 2 p-value e p-value 12 p-value
compartiments 2 118.058 el 54.250 ok 190.350  ***
espéeces 6 68.378 el 170.002  *** 68.629 ik
compartiments xespéces 1234.493 rork 97.916 rhx 86.184 ok
contrastes Tukey Estimate p-value Estimate p-value Estimate p-value
bord de champ — interface 0.036081  *** -1.4636 *xx -1.8693 ok
plein champ — interface 0.039621  *** -0.4669 0.0869 -1.2520 *kk
plein champ — bord de champ  0.003540 0.749ns 0.9967 i 0.6174 **

3.2.3.2 Stratégies écologiques des espéces adventiceskdanggse compartiment
Nous avons effectué des comparaisons par paire distribution des valeurs de traits entre

especes a lintérieur de chaque compartiment. Ispeaes de linterface se groupent selon deux
stratégies écologiques relativement distinctesseetr la fois sur la base de I'approche multi-trait
(indiceFp) et sur la base d’'une analyse séparée de labdistm de chacun des traits (Tableau 10a).

A I'opposé, Les especes en bord de champ ne ditf@@&néralement pas du point de vue de
leurs distributions de traits, suggérant une siatécologique uniqi&(Tableau 10b).

Tableau 10a: Comparaisons interspécifiques de dtrildlition des traits des espéces au sein d’'un méme
compartiment : I'interface. Pour I'étude trait fiait, la comparaison repose sur I'étude du chevannent entre
distribution de traits via un lissage basée sstiifeation de probabilité de densité par noyau. Pétude multi-
traits (en bas), la part de chevauchement foncéibtl@ deux enveloppes convexes dans l'espace tnaitita été
quantifiée a l'aide d&p. Les différences significatives de distributiomire espéces sont représentées en gras.
Une correction séquentielle de Bonferroni-Holm & &ppliquée du fait des multiples tests de comganapar
paires. Les abréviations se réferent aux codes ERBMmMe suit:Galium aparine (GALAP), Geranium
dissectum (GERDI), Papaver rhoeas(PAPRH), Fallopia convolvulus (POLCO), Veronica hederifolia
(VERHE), Veronica persicdVERPE) etiola arvensigVIOAR).

approche uni-trait

biomasse aérienne GERDI PAPRH POLCO VERPE VIOTR
GALAP 0.803 0.858 0.203 0.413 0.331
GERDI 0.725 0.195 0.412 0.323
PAPRH 0.195 0.404 0.321
POLCO 0.515 0.665
VERPE 0.771

surface spécifique foliairé GERDI PAPRH POLCO VERPE VIOTR

38 On notera cependant un cas particuNéronica hederifoliaqui présente une hauteur toujours plus faible que
les autres espéces observées en champ. Ceci astatz di a I'architecture rampante de cette espéaeune
stratégie de réponse aux conditions environnenmantatales du champ cultivé.
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GALAP 0.746 0.758 0.558 0.338 0.497
GERDI 0.734 0.517 0.267 0.516
PAPRH 0.725 0.514 0.732
POLCO 0.735 0.737
VERPE 0.651
hauteur de canopée GERDI PAPRH POLCO VERPE VIOTR
GALAP 0.715 0.744 0.423 0.343 0.509
GERDI 0.921 0.454 0.386 0.614
PAPRH 0.467 0.403 0.623
POLCO 0.851 0.689
VERPE 0.659

approche multi-traits

1-Fp GERDI PAPRH POLCO VERPE VIOTR
GALAP 0.157 0.219 0.032 0.022 0.032
GERDI 0.221 0.019 0.012 0.014
PAPRH 0.019 0.058 0.033
POLCO 0.074 0.279
VERPE 0.153

Tableau 10b: Comparaisons interspécifiques de $riloition des traits des especes au sein d'un méme
compartiment : le bord de champ. Les détails ssiméthodes de calcul et les sigles employés sanitsldans
la Iégende du Tableau 10a.

approche uni-trait

biomasse aérienne GERDI PAPRH POLCO VERHE VIOTR
GALAP 0.516 0.573 0.576 0.340 0.709
GERDI 0.207 0.531 0.627 0.380
PAPRH 0.413 0.099 0.663
POLCO 0.321 0.672
VERHE 0.213
surface spécifique

foliaire GERDI PAPRH POLCO VERHE VIOTR
GALAP 0.686 0.499 0.355 0.286 0.546
GERDI 0.671 0.581 0.455 0.815
PAPRH 0.478 0.363 0.737
POLCO 0.521 0.622
VERHE 0.505
hauteur de canopée GERDI PAPRH POLCO VERHE VIOTR
GALAP 0.633 0.726 0.801 0.106 0.661
GERDI 0.427 0.633 0.201 0.617
PAPRH 0.642 0.049 0.580
POLCO 0.101 0.647
VERHE 0.419
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approche multi-traits

1-Fp GERDI PAPRH POLCO VERHE VIOTR
GALAP 0.303 0.003 0.031 0 0.026
GERDI 0.002 0.024 0 0.015
PAPRH 0.026 0 0.073
POLCO 0 0.21
VERHE 0

Associé aux analyses précédentes, I'étude du chegment des distributions de traits nous a
permis d'identifier une unique stratégie a l'inééni du champ cultivé, tandis que deux stratégies
coexistent en interface. A l'intérieur du champSI8F élevée résulte probablement de I'influence de
'ombrage sous couvert de la canopée (Brainartl 8085, Storkey 2005) qui, en association avec des
plantes de petites tailles, suggere une stratégielérance a 'ombrage (Valladeres & Niinemets
2008). La SSF élevée peut cependant égalementeiie a une vitesse relative de croissance élevée,
une caractéristigue importante pour les plantesma@atenant dans des environnements fréquemment
perturbés (Gaba et al. 2014b). En interface, en gicette stratégie de tolérance a I'ombrage, une
stratégie d'évitement de l'ombrage est égalemergesiée pour certaines espéces (Franklin &
Whitelam 2005). Celle-ci se traduit par un invesgisent dans les tissus de support entrainant une
hauteur plus élevée et une accumulation plus iraptetde biomasse, qui s’"accompagne généralement
d’une réduction de la valeur de la SSF des indaidiette stratégie d’évitement de 'ombrage a été
observée en interface po@alium aparine(GALAP), Geranium dissectunGERDI) et Papaver
rhoeas(PAPRH). Ces mémes espéces présentent une strdtgolérance a I'ombrage a l'intérieur
du champ. La coexistence de ces deux stratégiegud&tion de la ressource lumineuse en interface
suggére la prédominance d'une compétition non-aBiagné, principalement observée entre
adventices (Schwinning 1996), tandis que l'uniqgtratégie de tolérance a I'ombrage en champ
semble davantage constituer une réponse asymeétid@ieessource lumineuse et aux perturbations
fréquentes (Figure 15).

3.2.3.3 Variabilité intraspécifique des especes adventidse compartiments
L’approche multi-traits a permis de mettre en énvade des différences significatives de

distributions de valeurs de traits pour I'ensend#e especes. Cette tendance, quoique plus fadtle, e
également observée lorsque I'analyse est effeqto@e chaque trait séparément (Tableau 11). Quel
gue soit I'espéce, la biomasse produite est togj@luis élevée en interface, comparée au bord de
champ. Les especes sont par ailleurs plus hautdasterface, et présentent une SSF plus faible
gu’'observée dans les compartiments intérieurs dmph

Cette analyse souligne l'importance de la varigbilntraspécifigue des adventices entre
compartiments d'un champ. Bien qu’il existe dim@mtes différences de conditions
environnementales entre compartiments d’'un chamggéant que cette variabilité intraspécifique
puisse étre causée plus probablement par de kcgaphénotypique, nous ne pouvons cependant pas
exclure I'existence d’une variabilité génétique.
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Tableau 11: Comparaisons intraspécifiques de l&illision des traits de chaque espece entre différe
compartiments. Les abréviations des compartimenmtespondent a IF: interface, BC: bord de champ,dkgin
champ. Les détails sur les méthodes de calcusedighes employés sont décrits dans la Iégendeabled@u 10a.

approche uni-trait

biomasse IF - BC IF - PC BC - PC
GALAP 0.217

GERDI 0.264 0.181 0.546
PAPRH 0.051 0.424

POLCO 0.314 0.673 0.285
VERPE 0.029 0.054 0.761
VIOTR 0.199 0.298

surface spécifique

foliaire IF - BC IF - PC BC - PC
GALAP 0.803

GERDI 0.635 0.062 0.382
PAPRH 0.379 0.711

POLCO 0.218 0.422 0.301
VERPE 0.122 0.214 0.558
VIOTR 0.358 0.444

hauteur de canopée IF-BC IF-PC BC - PC
GALAP 0.407

GERDI 0.307 0.639 0.424
PAPRH 0.199 0.742

POLCO 0.434 0.551 0.234
VERPE 0.621 0.500 0.550
VIOTR 0.286 0.073

approche multi-traits

1-Fp IF - BC IF - PC BC - PC
GALAP 0.008

GERDI 0 0 0
PAPRH 0.001 0

POLCO 0.001 0.003 0
VERPE 0 0 0.001
VIOTR 0.014 0

3.2.4 Apports de I'étude

Cette étude confirme tout d’abord l'importante ahiiité intraspécifique observée en champ
cultivé chez d’autres espéces adventices (Pet&5, McCanny & Cavers 1988, Hettwer & Gerowitt
2004, Hawes et al. 2005, Storkey 2005). Elle pesugbut d’apporter quelques éléments de réponses
a I'observation de Fried et al. (2009a) suggéraetlanterface jouerait un role de refuge pourltad
adventice.
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3.2.4.1 L’interface : une zone refuge pour les adventices

L'étude permet de confirmer les conclusions ded-eiieal. (2009a), suggérant que linterface
des parcelles agricoles constituerait un refuge fEsuespéces adventices. La production de biomasse
aérienne y est nettement plus importante pour éps espéces étudiées, bien que certaines soient
considérées comme plus spécifiques du plein chamviola arvensis— ou du bord de champ —
Veronica hederifoliasur la base du nombre d’individus observés etede dccurrence (Fried et al.
2007). Ceci suggére a la fois l'existence de camut environnementales plus propices au
développement d’individus, ainsi qu'une plus gradeacité a produire des graines qu’en champ.
Parmi les hypothéses soulevées par Fried et &19)0I'existence d'une plus faible compétition pou
la lumiére, associée a des perturbations potesrtielht réduites en intensité pourraient expliquer
'existence de deux stratégies de développemetiinctiss coexistant en interface, résultant d’'un
partitionnement des ressources, notamment de $uese lumineuse. Par ailleurs, la fertilisation
azotée, plus élevée en champ, pourrait promouvwer hauteur et une production de biomasse plus
élevée. Ce partitionnement des ressources lumiseusé potentiellement azotées — permettrait ainsi
la coexistence sur le long terme d’'un plus granchbire d’especes aux capacités de développement
largement restreintes en plein champ, notammengdimportance de la compétition avec la culture
et de la fréquence des perturbations. Par ailldies, que n'ayant semble-t-il jamais été étudiéesda
ce compartiment, I'existence d’'une banque de gsaihes importante en interface qu’en plein champ
apparait plausible du fait d’'un environnement pfagorable a la constitution de celle-ci et de
biomasse individuelle plus élevées. Enfin, lesédéhces fonctionnelles observées entre interface et
champ pourraient également s’expliquer par unéwffce de phénologie.

3.2.4.2 L’interface : une source pour la reconstitutionldebanque de graines de la
parcelle ?

Bien qu'importante pour la conservation des espadegentices en déclin (Fried et al. 2009a),
l'interface constitue, en France, le compartimeintalement en contact avec la parcelle agricole.
Ainsi l'interface est-elle parfois considérée commee voie d'entrée potentielle des espéces
adventices se maintenant dans la bordure adjaaargein de la parcelle agricole. Il serait posgilele
postuler que limportante production de graines aigtaines especes dans ces conditions de
développement plus favorables pourrait laissemdrai que l'interface joue un role de ‘source’ de
propagules, réalimentant le stock semencier dealaefie adjacente. Cependant, les rares études
s’étant intéressées a la dispersion des grainemtdes produites dans les milieux adjacents d.c.a.
dans des bandes enherbées et bordures herbacéesnerdré une faible capacité des espéces a se
déplacer jusqu’a l'intérieur de la parcelle agric@Hume & Archibold 1986, Rew et al. 1996) et une
difficulté de se maintenir et de s’adapter aux dbmus changeantes de la parcelle (Theaker et al.
1995) malgré parfois un important apport de graiviesla bordure adjacente. De plus, méme a
lintérieur de la parcelle, le déplacement des rgai sans intervention des engins agricoles est
fréquemment trés restreint, c.a.d. de I'ordre dtrenex. Blanco-Moreno et al. 2004), la majorité de
especes adventices étant barochores (Benvenut).2803si, a I'exception des especes anémochores
(Blumenthal & Jordan 2001), la plupart des advestiapparaissent surtout déplacées au cours des
interventions techniques, durant le cycle cultiealplus particulierement a la récolte et durant le
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labour consécutif & celle®di C’est a cette période que le risque de recotistitwlu stock semencier

du plein champ via I'interface pourrait s’avérerpleis fort. Cependant, I'étude de cette dynamique
potentielle ‘source-puits’ — supposant I'interfamenme une source et I'intérieur du champ comme un
puits — est complexe, et certaines études suggeredans certains systemes de culture spécifiques
(ex. Heijting et al. 2009), les bords de champ gmténtiellement alimentés par les graines produite
dans le plein champ, notamment lors d’un travaisdiusuccédant la moisson.

3.2.5 Perspectives

L'étude actuelle s’est largement restreinte a dgseees a émergence automnale. L'étude
d’autres espéces, sélectionnées sur la base descgel développement distincts du blé pourrait
cependant s’avérer également instructive (FigureEh) postulant qu'il existerait une compétition
asymeétrigue en interface vis-a-vis de la flore atice déja implantée, c.a.d. les espéces a émeargenc
automnale, ces espéces printaniéres présenteedienta méme stratégie écologique en interface et
l'intérieur du champ ? L'étude actuelle s’est pdlears limitée a des parcelles semées en blé drhiv
qui, a l'instar des autres céréales, constitueampeétiteur fort pour la flore adventice. Il est gibte
de s’interroger sur le patron qu’il serait possithlebserver entre compartiments d’'un champ de colza
ou de pois de printemps ? Enfin, la mesure dirdetéa disponibilité en ressources constituerait un
important complément a l'approche actuelle, ne p#tant pas de distinguer l'influence des
processsus de compétition de I'influence des pratiq

Les différentes especes étudiées se caractérisgiant une importante variabilité
intraspécifique. Cette variabilité est reconnue @npouvant provenir de la plasticité phénotypique
ou de la variabilité génétique, ainsi que de lentsractions (Albert et al. 2011). Compte tenu ae |
faible distance spatiale entre les individus ctdlec ainsi que des importantes differences de
conditions environnementales caractérisant les ediinpents, il nous est apparu plus probable
d’interpréter I'importante variabilité observée tmmes de plasticité phénotypique (voir cependant
I’Annexe D pour une interprétation plus préciseedeédemment, celle-ci avait été mise en évidence
chez certaines espéces adventices (Sultan 200ffitHG& Sultan 2012), bien qu’'une importante
variabilité génétique soit également connue chezdegnieres en parcelle agricole (Leiss & Miller-
Scharer 2001, Hettwer & Gerowitt 2004). Afin de gia\si les plantes observées depuis la bordure
jusqu'au milieu du champ constituent une seule [adjmn génétiguement homogéne, il apparait
nécessaire de mieux comprendre la dispersion dgsegradventices des zones adjacentes jusqu’en
champ, une approche de séquencage de marqueussabidlites, déja utilisée dans le cadre de
'étude de la dispersion de certaines adventicebad de route, a courtes et longues distances,
pourrait étre réalisée (ex. Barnaud et al. 2018)teOnéthode pourrait étre complétée d’'une analgse
la dispersion directe (‘tracking’) en parcelle agte. A notre connaissance, tres peu d’espéces ont
pour I'instant fait I'objet de ce type d'étude (&heaker et al. 1995).

L’importante variabilité intraspécifigue mise eridance chez I'ensemble des espéces étudiées
suggeére une influence des conditions locales swrdkeurs de traits observées. Compte tenu des
conditions environnementales plus favorables aeldépement des especes adventices,
l'interface semble permettre la coexistence daé&gias écologiques complémentaires, pouvant
justifier son r6le comme refuge pour certaines espadventices disparues du plein champ,

39 McCanny & Cavers 1988, Blanco-Moreno et al. 20®#jnmann & Klingebiel 2004, Shirtliffe & Entz 2005
Heijting et al. 2009, Andujar et al. 2012.
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Dans ce Chapitre, nous nous intéresserons aux gépates plantes adventices a la compétition
avec la plante cultivée. Les données ont été obtenur la base d’'une approche semi-expérimentale
nous permettant de contréler certains facteursiénfant la compétition en parcelle agricole. Ce
Chapitre repose sur une expérimentation menée Eh @0 sein du LTER ‘Zone Atelier Plaine et Val
de Sevre’ (Poitou-Charentes). Les articles asssoigsactuellement en cours de préparation.

4.1 Etatde l'art

4.1.1 Une définition de la compétitiof?

Nous considérerons que la compétition peut-étréniéétomme un processus dynamique
supposant une interaction — ou un ensemble d'icierss — inter-individuelle(s) ayant pour
conséguence(s) de limiter le développement optahad individu cible en réduisant la disponibilité
d’une (ou plusieurs) ressource(s) — de maniéretgireu indirecte —, jusqu’a rendre au moins une de
ces ressources limitante pour le développemeritndigvidu cible.

Cette définition suppose tout d’abord que plusiendividus entrent en interactions pour une
méme ressource, et que la demande pour cette resssuit plus élevée que sa disponibilité. Cette
indisponibilité induit une limitation du développent nécessitant d’'étre quantifiée sur la base de
certaines caractéristiques propres a l'individus Caractéristiques correspondent a des estimations
indirectes de l'influence de la compétition, tellasbiomasse individuelle produite, la féconditdaet
survie et constituent les composantes de la vaélactive d'un individu (Aarsen & Keogh 2002).
Cette définition inclut par ailleurs le caractergnamique du processus de compétition, c.a.d.
l'influence de la limitation de la ressource coisé&k au cours du cycle de développement de laeplant
(Trinder et al. 2013). Cette définition intégreiard la fois (i) I'utilisation directe des ressoescpar
les individus voisins, utilisation réduisant la gbsibilité de la ressource pour lindividible, (ii)
mais prend également en compte les effets indidecta limitation de la disponibilité de la ressmur
via des mécanismes d'interférences, tel le regtglidats racinaires aux propriétés allélopathigaes
les plantes voisines qui inhibent partiellemerddpacité de l'individwcible & acquérir la ressource.

La définition précédente souligne la complexitépdocessus de compétition, reposant sur des
interactions inter-individuelles agissant au calustemps sur la disponibilité de multiples ressesirc
pouvant s’acquérir sur la base de mécanismes dst{Craine & Dybzinski 2013). Ces ressources
peuvent par ailleurs étre limitantes a différergésodes du cycle de développement de la plante, ou
durant une méme période (Trinder et al. 2013).rEnfeiner (1990) a souligné que la compétition
pouvait étre de forme (i) symétrigue — supposantpartage équitable des ressources — ou (ii)
asymétrigue — représentant alors un partage inegalessources.

0|l est & noter que la définition de compétitiohtesjours en débat en écologie. La définition psEe ici n’est
donc gu’une définition dont certains points powerdiparaitre trop restrictifs dans d’autres miliemx pour
d’autres organismes.
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4.1.2 Les stratégies de réponse des adventices a la ctitiopé®

De nombreuses réponses fonctionnelles des indivadles compétition ont été distinguées,
pouvant étre classées en deux grandes stratégiegedient et de tolérance a la compétition. Les
mécanismes a l'origine de I'évitement et de lareiée varient selon la ressource considérée (ex.
partitionnement lumineux, utilisation complémergaite différentes formes d’'une méme ressource),
mais également d’'un point de vue spatial (ex. fi@ntiement spatial des systemes racinaires,
Fargione & Tilman 2005, voir également Amaraseka®®3) et temporel (Chesson 2000, voir
également Adler et al. 2013).

4.1.2.1 Ressource lumineuse

Une majorité d’étude s’accordent sur le fait qudulmiere constitue, dans les systémes de
culture conventionnels, la principale ressourcetéim le développement des individus adventices
(Holt 1995). Cette limitation repose notamment I&xistence d’uneffet de priorité inhibiteude la
plante cultivée sur les individus de la flore adi@nprésentant une émergence plus tardive. En effe
les individus de la plante cultivée et de la flagventice rentrent en compétition pour cette méme
ressource dont I'acquisition est asymétrique ediveitionnelle. Ayant émergé et occupé I'espace en
premier — et présentant par ailleurs un semis dehd®mogene —, les feuilles de la plante cultivée
constituent alors la strate haute de la canopé&rciaptant la majorité de la lumiere disponible ctr
espace donné (Seifert et al. 2014).

Deux stratégies de réponses de la flore advenbicec®nnues en cas de compétition pour la
ressource lumineuse avec la culture: (i) un éviterde I'ombrage, passant par un développement en
hauteur permettant, a terme, de surplomber la &mndp la culture, également nomoértopping
strategy (McLachlan et al. 1993) ou (ii) une toléranceoinbrage, passant par un développement sous
couvert de la culture, cherchant & maximiser lficeégtion de photon pour un méme investissement de
biomasse aérienne (Storkey 2005).

Ces deux stratégies se traduisent par des répfamzti®nnelles distinctes.

Les especes présentant une architecture a poé& k&g permettant d’éviter la compétition
lumineuse et de déployer leurs feuilles dans Eestnaute de la canopée, telegena fatugCudney
et al. 1991, McLachlan et al. 1993) @atura stramonium(Cavero et al. 1999), se caractérisent
généralement par une hauteur élevée et une vadesurdiace spécifique foliaire (SSF) relativement
faible (Cavero et al. 1999, Storkey 2005), ainsiuguinvestissement plus important en tissu de
support, c.a.d. une proportion de masse foliaildRPplus faible (Brainard et al. 2005). Chez les
plantes, les tiges étant généralement moins rigmeszote (Lemaire et al. 1992), ces individus
devraient par ailleurs présenter une concentra&tioazote de la partie aérienne plus faible.

Les espéces ne pouvant surplomber la canopéepliEni® cultivée, du fait d’'une architecture
rampante, telleStellaria media présentent, quant a elle, une stratégie de taéra 'ombrage se
traduisant généralement par une SSF plus élevéeplamtes allouent une plus large part de leur
biomasse aux tissus foliaires afin d’augmenter euface d’interception lumineuse, présentant ainsi
par ailleurs une PMF généralement plus élevée gdibWerger 1995).

“1 Plusieurs modéles ont été proposés pour caraatdes stratégies de réponse des plantes a la titiopde

plus connu étant celui proposé par Grime (197 ®étillé par Grime (1994). Cependant, la flore adice,
dominée par des espeéces thérophytes a développeapmde, s'avere présenter une large part d'espéces
rudérales ou partiellement rudéréales (Gaba @0akb).
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41.2.2 Azote

La disponibilité en azote constitue également wtefar important en parcelle agricole. La
plupart des espéces adventices sont ainsi conmugsppoduire une biomasse significativement plus
importante lorsque de fortes quantités d'azote shsponibles, a la fois en absence de culture
(Blackshaw et al. 2003) et en présence de cel{Blaickshaw et al. 2005). De nombreuses especes
adventices présentent par ailleurs un gain de tisengroportionnellement plus important que celui
observé chez la plante cultivée en cas d’augmentatu niveau de fertilisation (Blackshaw et al.
2003), apparaissant ainsi plus efficientes dartdigation de I'azote disponible que certaines f#an
de grandes cultures telles les céréales.

Une compétition pour l'azote, réduisant sa dispititBbpour les individus adventices, se
traduit par une réduction de la hauteur de canepée la SSF si cette ressource s’avére limitaxe (
Mahoney & Swanton 2008). La concentration en adetka partie aérienne des plantes augmente avec
I'azote disponible en absence de culture (Blacksbgal. 2003) et en sa présence (Blackshaw et al.
2005)2.

La fertilisation influence par ailleurs les capésitle la plante cultivée a intercepter la lumiére.
En cas de fertilisation réduite, la ressource l@uge, moins interceptée par le couvert de la &yltur
apparait ainsi plus disponible pour les plantesatiges (Seifert et al. 2014).

Chez les plantes, une faible disponibilité en ressolumineuse peut réduire la demande en
azote de la plante (Harbur & Owen 2004).

L'azote constitue ainsi une ressource importantenptant de mieux rendre compte du
développement des plantes adventices, compte tenses effets indirects sur la disponibilité en
ressource lumineuse.

4.1.3 Les réponses phénologiques des adventices a la étitigm

Le développement des individus adventices est tiondé par un grand nombre de filtres
abiotigues — au premier rang desquels le déshexdbagrque — et biotiques — notamment associé a la
dynamique de fermeture du couvert et & la compétfibur la lumiére qui en découle.

L’application herbicide est connue pour modifiesteucture phénologique des communautés,
en favorisant notamment les individus présentastpdgiodes d’émergence leur permettant d’éviter la
pulvérisation herbicide (Scursoni et al. 2007, Badfaiannan & Norsworthy 2012) ou une dynamique
de développement rapide (Blair et al. 1999).

La réponse phénologique a une compétition pouretsaurce lumineuse avec la plante
cultivée est plus difficile a prévoir. Si la rédiatt de la ressource lumineuse est connue pour iaodif
le développement des individus adventices de namskee maniéréd elle modifie davantage la
performance individuelle que la vitesse de dévetomnt elle-méme de lindividli En effet, la

*2pour plusieurs espéces adventices, Berger e2G07§ n'ont cependant pas mis en évidence de roatliin

de la PMF en fonction de I'azote disponible.

*3En cas de réduction de la ressource lumineusenibtamment été mis en évidence: (i) une réduatem
capacités de germination des especes (Norswort@s, Z0ruk et al. 2006, Jha & Norsworthy 2009, Batlla
Benech-Arnold 2014), (ii) une réduction des cagacite développement des plantules, (iii)) une phyitante
mortalité des plantules (Hautier et al. 2009), (iap réduction de la vitesse d’apparition des lesi{McLachlan
et al. 1993, Rajcan et al. 2002, Mahoney & Swar0@8, Liu et al. 2009), (v) une réduction des c#@pac
reproductives de la plante (Roché et al. 1994, @GHaet al. 2005) et (vi) un décalage de linitiatide la
floraison (McLachlan et al. 1995)

c.a.d. la vitesse de passage d’une phénophaaetéela I'échelle individuelle.
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réduction de la ressource lumineuse sous couvertagepée peut étre décomposée en: (i) une
réduction de la densité du flux de photon dispen{BIPFD), c.a.d. la quantité de ressource etr{&) u
réduction du ratio rouge (655 a 665 nm) — infrag®725 a 735 nm, R:FR), c.a.d. la qualité de la
ressource, ces deux composantes ralentissant éteu respectivement le développement de
l'individu (ex. Rajcan et al. 2002, voir Ballaré@asal 2000 pour plus de détails).

4.2 Méthodes: apports d’une approche semi-expérimentale

4.2.1 Design expérimental

Dans le but d’étudier la réponse des plantes aobesnd la compétition, nous avons bénéficié
d'un design semi-expérimental mis en place darf@rdifites parcelles agricoles, dans le cadre des
projets ESTRA-2 et AGROBIOSE. Dans chaque parctlbés facteurs ont été manipulés suivant un
plan factoriel complet : la pulvérisation herbici@pplication ou non), la ressource azotée (appaorts
non) et la présence de la culture (semis ou ndgy€& 19). Ce design expérimental nous a permis de

poser des hypotheses sur la réponse de plantestisdgea des conditions environnementales a priori
distinctes.
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Figure 19: Représentation schématique du desigérimpntal mise en place dans chaque parcelle. dchdl
rouge représente le transect d'échantillonnageirdtigidus dans le cadre du protocole de suivi plagique
(4.2.5).
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Seize parcelles agricoles semées en céréales id*higent quatorze en blé d’hiver — ont été
sélectionnées au sein du LTER ‘Zone Atelier Plain¥al de Sevre'. Ces parcelles se caractérisent pa
une large gamme de pratiques, allant de systemesltdiee conventionnels a des systemes de culture
en agriculture biologique.

Pour chaque traitement, c.a.d. une combinaisoruerdegs trois facteurs, deux quadrats de 1m
x 1m ont été étudiés, I'un positionné a la limiteathamp et I'autre & 1 métre de distance de lfater
afin de s’assurer d’'un nombre suffisant d’indivicadventices (Figure 19). Huit traitements ont été
appliqués, caractérisés par I'application ou non lde pulvérisation herbicide (H1 et HO,
respectivement), d’'un apport en fertilisant ou (dfh et NO, respectivement) et du semis ou non de la
plante cultivée (C1 et CO, respectivement).

4.2.2 Estimation des parametres a I'échelle d’'un quadrat

4.2.2.1 Production de biomasse a I'échelle des quadradsudie
Les productions de biomasse de I'ensemble des tidesret de la plante cultivée ont été
mesurées dans un seul quadrat de 0.6 x 0.6 m Haosrcdes traitements a floraison du blé.

4.2.2.2 Interception lumineuse

Des mesures d'interception lumineuse ont été coesldi quatre périodes du cycle cultural a
'aide d’'un Sunscan (SS1-COM, Delta-T Device Ltdan@bridge, United Kingdom), allant de la
période de tallage a la floraison du blé. Une nesguété réalisée environ toutes les trois semaiires
d’estimer la dynamique de fermeture du couvert t&gPour ce faire, nous avons tout d’abord estimé
la part d'interception lumineuse a chaque date: RPA1 — (PPFR/PPFDQanops), avec PPFDR)
correspondant a la densité du flux de photon agtieint la surface du sol et PPERysla densité du
flux de photon mesuré au-dessus de la canopéeaideld’'un modele logistique, nous avons par la
suite estimé linterception lumineuse cumulée aurgode la période d'étude, c.a.d. de la date
d’émergence a la période d’échantillonnage, le TRAR L'utilisation des modéles logistiques est
fréquente afin d’'estimer linterception lumineusex.( Baumann et al. 2001, voir Goudriaan &
Monteith 1990 pour plus de précisions).

4.2.3 Choix des traits morphologiques

Dans cing parcelles, dans les traitements n’ayasispbi d’application herbicides, nous avons
mesurés les traits de réponse a la compétition pazwte et pour la lumiere. Nous nous sommes
concentrés sur les traits de réponse pour ces msgources potentiellement limitantes, a savoir la
hauteur de canopée, la surface spécifique fol{@&F), la proportion de masse foliaire (PMF) et la
concentration en azote de la partie aérienne. L#eba de canopée est liée a la capacité de
compétition pour la lumiére avec les plantes vesifCudney et al. 1991, McLachlan et al. 1993,
Brainard et al. 2005). La surface spécifique fodiast considérée comme un substitut de I'effi@enc
d’utilisation de la lumiére dépendant de la posities adventices comparée a la canopée du blé
(Brainard et al. 2005, Storkey 2005). Ces deuxstrabnt également connus pour répondre a la
disponibilité en azote de maniere directe (Pooderal. 2012) et indirecte, en réponse a une
augmentation de l'ombrage par la culture (WeinePQ)9 La proportion de masse foliaire est
également connue pour répondre a la fois a 'ogdr a la limitation en azote (Brainard et al.200
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Poorter et al. 2012). Finalement, la concentrat@mn azote de la partie aérienne est corrélée
positivement avec le niveau d’azote, en absenea ptésence de compétiteur (Blackshaw et al. 2003,
Blackshaw et al. 2005).

4.2.4 Protocole de mesure des traits morphologiques

Les mesures ont été effectuées entre fin mai attgéim, sur une durée de deux semaines, en
début de floraison du blé d'hiver, c.a.d. au stpdénologique 60 suivant Zadoks et al. (1974).
L’échantillonnage a été effectué sur un seul quatkad.6 x 0.6 m dans chaque traitement de chaque
parcelle, a 1 metre de distance de l'interfaceq@sdrat a par ailleurs fait I'objet d’une estimatide
sa biomasse totale (4.2.2.1). Jusqu'a 20 advendit&splantes cultivées ont été choisies au hasard
dans chaque quadrat. Pour chaque plante, la had#éeoanopée a été mesurée in situ et le stade
phénologique a été relevé afin de différencierlpauite les individus encore en croissance végétat
de ceux ayant débuté leur floraison, voire leungi®on. Chaque individu a été stocké dans un sac
plastigue hermétique contenant des serviettes aspdur prévenir le flétrissement. En laboratoire,
les feuilles et les tiges ont été différenciées.suaace foliaire totale a été mesurée a l'aidend’u
scanner puis calculée a l'aide du logiciel d’aralyémages, ImageJ (Rasband 2008). Les pétioles ont
été retirés avant la mesure en raison d’'une imptrthaction de biomasse associée au pétiole chez
guelques especes adventices (principalent@ontvolvulus arvensigt Fallopia convolvulus Les
biomasses foliaire et totale ont été mesurées a@@sage a I'étuve a 80°C pendant deux jours. La
concentration en azote de la partie aérienne dmstgd a été analysée a l'aide d’'un analyseur
d’éléments. Sur la base de ces mesures, lesgtaitants ont été calculés pour chaque individua(i)
surface spécifique foliaire (SSF), correspondalat surface foliaire totale divisée par la massaléot
des feuilles par plante (m2 Rg®, et (i) la proportion de masse foliaire (PMF)rrespondant & la
masse de feuilles produite divisée par la biomassienne totale (g9). Dans la suite de cette étude,
nous avons par ailleurs considéré la biomasse fteodar chaque plante a floraison du blé, celle-ci
constitue un intéressant substitut de la performamdividuelle (Violle et al. 2007) et est par ailts
connue pour étre corrélée a la production de gsaind'échelle individuelle chez de nombreuses
espéces adventicBs

4.2.5 Protocole de suivi phénologique

La phénologie représente I'une des clés de la céimemsion de la structure des communautés
adventices (3.1). Un suivi phénologique a donaédisé afin de quantifier la dynamique de réponse
des plantes adventices aux huit traitements lorsgleeétait possible. En effet, tous les traitemeet
sont pas représentés dans I'ensemble des parcBlldge d’exemple, il n'y a pas de traitement
herbicide en parcelle en agriculture biologiquepanifois de fertilisation azotée.

5 La méthode de mesure de la SSF choisie dans ke cidcette étude ne repose pas sur le protocole de
Cornelissen et al. (2003). Il s’agit cependant djuntocole fréquemment employé pour mesurer cé érai
parcelles agricoles. Ce choix est généralemeri lééprésence de la plante cultivée, entrainammibrage total

ou partiel des plantes adventices. Dans ce contegkectionner la derniére feuille s’étant dévetsmpn pleine
lumiere est frequemment délicat aussi la SSF reptésdans notre étude davantage un indicateur dgié de
d’ombrage qu’un trait lié a un potentiel de crofgsa Suite a la collecte de différentes bases deéls ayant
mesuré la SSF sur 41 espéces adventices en paageit®le suivant différents protocoles, une aralgst
actuellement en cours afin d’estimer I'influences gotocoles et de la provenance des données. émignr
résultat est donné en 5.2.2.1
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Les deux quadrats de chaque traitement des saizellpa ont été échantillonnés dans le cadre
de 'étude (4.4). Quatre campagnes de mesures ieelzologie ont eu lieu, respectivement fin mars,
mi-avril, début mai et début juillet.

Le protocole de suivi caractérise la phénologie idéé/idus en six stades phénologiques
(Tableau 12) permettant de décrire le cycle de ldppement de 'ensemble des espéces adventices
observées en parcelle agricole — monocotylédonesicatylédones — et simplifiant le protocole
proposé par Hess et al. (1997). Des la premier@pagne et jusqu’a la derniére campagne, I'ensemble
des stades ont été observés. Dans chaque quadsigde phénologique des 30 individus les plus
proches d’'un transect placé perpendiculairementrangs de la culture et au centre du quadrat a été
mesuré (Figure 19). Cette méthode, moins contratgngu’un suivi individuel, nous a permis de tenir
compte de la disparition et de I'apparition de reanx individus. Ainsi, il a été possible d'étudier
l'influence de la pulvérisation herbicide sur lanadité a I'échelle populationnelle et I'influencks
l'interception de la lumiére par la plante cultivé# la dynamique des émergences via une réduction
de la germination.

Tableau 12: Scores et stades phénologiques associés

score monocotylédones dicotylédones
1 levée - stade cotylédon(s)
2 croissance initiale (jusqu'a 8 feuilles)
3 tallage ramification
4 montaison élongation
5 épiaison floraison
6 grenaison

4.2.6 Etude a I'échelle de la communauté

Les deux études présentées par la suite ont digéesaa I'échelle de la communauté, sans
tenir compte explicitant des différences entre espgl’objectif étant de caractériser la réponsmel’
plante adventice aux conditions du milieu quelguie son identité botanique. Pour certaines espéces
parmi les plus collectées au cours de I'étudlgecurus myosuroide®apaver rhoeds il a été
possible de réaliser des analyses séparées tabbegrgposées en 4.3. Pour une dizaine d’espeeses, le
patrons d’évolution de la phénologie ont égaleméid étudiées séparémment. Cependant, ces
analyses ne sont pas présentées dans ce document.

Le choix de ne pas tenir compte de I'identité bioja@ des plantes repose sur I'hypothése que
les valeurs de traits synthétisent la réponseatk/éntice aux conditions du milieu, indépendamment
par exemple, de sa famille botanique. Ce choix p@paraitre délicat pour certains traits dont on
connait le conservatisme phylogénétique, cependanpartie 3.2, ainsi qu’'une étude réalisée
ultérieurement dans différentes cultures apres tdéleb ce manuscrit (Borgy et al. submitted),
suggérent que l'importante variabilité intraspépi® observée ne permet généralement pas de
différencier les espéces, du moins en plein chaemdin, des analyses complémentaires ont été
réalisées afin de s’assurer que les relations vdssme dépendent pas du caractere monocotylédone
ou dicotylédone des espéces, ce qui n'apparaiteta@s que pour la PMF.
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4.3 Stratégies de réponse fonctionnelle des plantes ahtices a la
compétition avec la culture

4.3.1 Questionnement$
Dans le cadre de I'approche semi-expérimentalapjlarait possible d’étudier la réponse des

plantes adventices a I'échelle individuelle, c.delrelier la stratégie de développement individua!
une des caractéristique de la performance de o#tee adventice, dans cette étude la biomasse
aérienne. L’adoption d'une stratégie adaptée, tBéwent ou de tolérance a I'ombrage et/ou
d’acquisition de la ressource azotée, devraitagiutre par la production d’une biomasse aérienne pl
élevée.

Afin de mieux comprendre les stratégies de répdeseplantes adventices a la présence d’'un
compétiteur dominant, nous avons tenté de répandeix questions :

(i) Existe-t-il une relation entre performance wduelle et valeur de trait ?

(i) Les traitements influencent-ils cette relati®n

Par ailleurs, le compétiteur dominant qu'est langdacultivée modifie les conditions
environnementales du fait de certaines de sestéasditjues ou traits fonctionnels, notamment sa
capacité a créer un couvert dense en début de cyltleal. Aussi, existe-t-il une relation entre le
valeurs de traits de la plante adventice et ceuxatnpétiteur dominant ? Si oui, deux hypotheses
peuvent étre proposées, I'existence d'une sim#ladt d'une différenciation fonctionnelle entre
plantes adventices et plante cultivée. Nous noosrees ainsi posés deux questions :

(i) La position relative des valeurs de traits @daelventices par rapport aux valeurs de traits du
blé explique-t-elle la performance individuelle deklventices ?

(iv) Les distributions de traits caractérisant mmunauté adventice s’avérent-elles plus
proches des traits du blé en sa présence qu’'eabsamce?

4.3.2 Analyses

4.3.2.1 Prérequis et analyses préliminaires
Les résultats de I'étude suivante se basent soalyae des traits morphologiques mesurés a

floraison du blé dans cing parcelles de blé d’h{¥e?.3, 4.2.4).

Dans I'ensemble de I'étude, les valeurs de traitssabi des transformationsou log, afin de
satisfaire les hypotheses d'homogénéité de lanaiéiest de Bartlett) et la normalité des résitiest
de Shapiro-Wilk) lorsque cela était nécessairehibmasse a toujours subie une transformatio.log

A l'aide d’'un modele linéaire mixte incluant un &efacteur explicatif fixe — le stade
phénologique — et la parcelle comme effet aléatair&.d. une ordonnée a l'origine aléatoire, nous
avons étudié I'effet du stade phénologique suvddsurs de traits et la biomasse individuelle pitadu
L’ensemble des traits fonctionnels et la biomassgéviduelle varient significativement en fonction d
stade phénologique de l'individu (p-value < 0.00QB retrait des individus collectés a des stades d
développement relativement précoce réduit largertectiractéere explicatif du stade phénologique

“® |l est a noté que I'Annexe F compléte I'étude décsirr la base d’une autre approche statistique
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pour certains traits. La PMF, la concentration eote de la partie aérienne et la biomasse aérienne
produites sont cependant encore largement expkgogele stade phénologique de la plante (p-value
< 0.0001, transformations, log, et log, respectivement). Compte tenu de linfluence dulesta
phénologique de I'individu sur ces trois traitsuaaonsidérerons le stade phénologiqgue comme une
covariable explicative dans les modéles dévelopaéda suite, et retirerons les individus de stade
phénologique 2 et 3 du jeu de données analysédaatil?).

4.3.2.2 Effet des traitements sur la lumiéere disponiblecaurs du cycle cultural et
la production de biomasse a I'échelle du quadratuiie
Nous avons étudié l'influence des facteurs sewsi-€l. NO vs N1 et CO vs C1 seuls — et leur

interaction sur différents paramétres: (i) I'intgpton lumineuse cumulée au cours de la période
d’étude, c.a.d. le TPAR cumulé (4.2.2.2), (ii) lmrbasse produite par les adventices sur la zone
d’étude de 0.36m?2 et (iii) la biomasse totale pitedsur la zone d’étude de 0.36mz2, c.a.d. tenant
également compte de la production de la plantévéelt Le modele complet inclut les deux facteurs
seuls et leur interaction comme effets fixes, gidecelle comme effet aléatoire, c.a.d. présentaat
ordonnée a l'origine aléatoire, suivant le modepmramétre ~ culture x fertilisation + aléatoire
(parcelle). Une procédure de sélection de modésgebaur I'AIC a été effectuée. Un rapport de
vraisemblance basé sur la distributiony@a été utilisé pour évaluer la significativité ceque effet
fixe et de l'interaction suivant une analyse deiaéee de type IIl.
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Figure 20: Comparaisons des parameétres par traitesne une surface échantillonnée de 0.36m?2, dimdisant
la production de biomasse totale (a gauche) deddugtion de biomasse adventice seule (au mil&asi que
l'interception lumineuse cumulée au cours de laopérd’étude (a droite). Un modele linéaire mixtét@ réalisé
afin d’identifier I'influence des traitements, daut interaction, tenant compte de la parcelle (@all3).

Tableau 13: Effet des traitements expérimentauXasbiomasse totale, la biomasse produite pardesrdices
et l'interception lumineuse cumulée au cours d@deaode d'étude. Seuls les facteurs fixes sigrificasont
présentés. Les prérequis d'homogénéité de la cari@iest de Bartlett) et de normalité des résidest (de
Shapiro-Wilk) ont été respectés. * p <0,05, ** p,&D *** p <0,001, suivant une analyse de déviadeeype
Il

biomasse totale biomasse adventice TPAR cumulé
facteurs fixes (Type Ill) ddl ¥ p-value ¥ p-value ¥ p-value
culture 1 90.294 ok 6.288 * 35.352 bl
azote 1 16.906 Fkk 6.613 *
culturex azote 1 6.331 *
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La présence de la culture augmente trés largeraenibmasse totale produite a I'échelle du
guadrat d'étude, mais également l'interception hense cumulée sur I'ensemble de la période
d’étude (Figure 20, Tableau 13). Nous n’observams @influence significative de la fertilisation, n
d’une interaction ‘culture x azote’, cependanttBirteption lumineuse tend a étre plus importante en
cas de fertilisation azotée (Figure 20). La bioraasdale produite sur une surface donnée semble,
quant a elle, différer entre traitements suivargdeéma: NOCO < N1CO < NOC1 < N1C1 (Figure 20).
Un test de Kruskal-Wallis (p-value < 0.001) et $est post-hoc associé, confirment ces différences
significatives. La biomasse adventice produite &rCOl apparait significativement plus élevée que
celle produite dans les autres traitements (Fig2@e Tableau 13), tandis que les trois autres
traitements ne different pas en termes de produdai® biomasse adventice, malgré d'importantes
différentes de disponibilité des ressources lunsesiet azotées entre ces trois traitements.

4.3.2.3 Effets de la présence de la culture et de la fedtilon azotée sur les valeurs
de traits et la biomasse des adventices
Nous avons ensuite étudié 'influence des factsards — c.a.d. NO vs N1 et CO vs C1 seuls —

et leur interaction sur les valeurs des différarags fonctionnels et les biomasses individuellss.
modeéle complet inclut les deux facteurs, leur extgon et le stade phénologique comme effets fixes,
et la parcelle comme effet aléatoire, suivant led@be: trait ~ culture x fertilisation + stade
phénologique + aléatoire(parcelle). Une procédwgesélection de modele basée sur I'AIC a été
effectuée. Un rapport de vraisemblance basé sdistabution duy? a été utilisé pour évaluer la
significativité de chaque effet fixe et de l'intetian suivant une analyse de déviance de type lllI.

85



Chapitre 111

hauteur de canopée SSF

80

60

40

20 7

hauteur de canopée (m)

surface foliaire spécifique (m2 kg-1)

T T T T T T T T
o - o - o - o -
4 4 zZ zZ 4 4 4 4
o o - - o o - -
(@] (@] o (] O O (6] o
PMF concentration en azote
1.0 — 50 7
fo
08 T % ;.T 40
o O
9
o2
—_
- N
= o6 NE |
o c o 30
= v e
— c
LEL 04 S 8
=5 |
T g & 20
0.2 T % .%
(&)
S8 10
0.0 o
0 -
-02 T T T T T T T T
o - o - o - o -
p4 p4 P4 P4 p4 b4 4 4
o o - - o o - -
@] @] (@] (6] (8] (8] (6] (6]
traitements
biomasse aérienne
5 -
cE)
~
= |
g
c
c
29
g o -
£
O =
Lo
82
EG -1
S =
3E
_2 -

I I I I
o - o —
4 4 zZ zZ
3 3 o o
traitements

Figure 21: Distribution des valeurs de traits (m@msformées) et de la biomasse (transformation)lamn
fonction des traitements. La ligne horizontale espond a la valeur moyenne de la distribution. UWdére
linéaire mixte a été réalisé afin d'identifier finence des traitements, de leur interaction, tegampte par
ailleurs du stade phénologique et de la parcebbl@au 14).
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Tableau 14: Effet des traitements expérimentauXe(ifilisation azotée et la présence de culturedestade
phénologique sur les valeurs de traits fonctionatla biomasse individuelle. Seuls les factewgnificatifs sont
présentés. Aucune interaction n'est apparue sggtifie. * p <0.05, ** p <0.01, *** p <0.001.

hauteur de canopée

(log10) SSF () PMF ()
facteurs fixes (Type IlI) df
culture 1 17.650 ok 6.663 **
fertilisation 1 12.219 ok 11.174 ook 8.842 *
stade phénologique 2 14.021 * 62.975 i

concentration en

azote (10g10) biomasse (log10)

facteurs fixes (Type IlI) df

culture 1 12.764 ok 4.821 *
fertilisation 1 5.743 *
stade phénologique 2 27.410 il 16.661 il

Les traits considérés, ainsi que la biomasse iddélle, sont tous influencés par au moins un
des deux facteurs controlés au cours de I'expétiatien, c.a.d. la présence de la culture et/ou la
fertilisation azotée (Tableau 14). Tous ces traasif la hauteur de canopée sont par ailleurseinfiés
par le stade phénologique de la plante (TableauAlAgchelle d’une plante, la hauteur de canoysie e
plus élevée a la fois du fait de la présence aeltare et d'un apport d’'azote en présence dedatel
cultivée (Figure 21). La réponse a l'azote n'egperwlant pas observée en absence de culture. La
concentration en azote ne semble influencée qudapprésence de culture tandis que la surface
spécifique foliaire apparait uniguement dépendréadertilisation azotée (Tableau 14), une tendance
semble-t-il plus marquée en présence de cultuiguf€i2l). Enfin, la PMF et la biomasse aérienne
individuelle dépendent toutes deux des deux fasteansidérés, mais une large part de la variation
expliquée est due a des différences de stades Iplgénees (Tableau 14). La biomasse aérienne
individuelle produite apparait favorisée par I'apgpdiazote (Figure 21) tandis que la PMF est ré&duit
en présence de culture, et donc d'une intercepiimimeuse plus élevée (Tableau 14).

4.3.2.4 Effets de la présence de la culture et de la fediion azotée sur la relation
entre les valeurs de traits et la biomasse

Nous avons cherché a identifier (i) I'existence ndurelation entre la biomasse aérienne
individuelle — c.a.d. la performance de l'adventieect les valeurs de traits la caractérisant, (ii)
'existence d'un effet additif d'un ou des deux tlags expérimentaux sur cette relation, et (iii)
I'existence d'une interaction, c.a.d. d’'une relatimon-additive entre un facteur et la valeur di t&
I'adventice, pouvant expliquer la biomasse produitemodéle complet inclut le trait considéré et le
deux facteurs, ainsi que toutes les interactiongeenes variables, et le stade phénologique
(covariable) comme effets fixes, et la parcelle smreffet aléatoire, suivant le modele: biomasse ~
trait x culture x fertilisation + stade phénologiqt aléatoire (parcelle). Une procédure de sélecte
modele basée sur I'AIC a été effectuée. Un rapgertraisemblance basé sur la distributionytia
été utilisé pour évaluer la significativité de chacgffet fixe et de l'interaction suivant une aisalye

déviance de type ll.
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Figure 22: Relation entre la biomasse individuetlées valeurs des différents traits considérés tdathode de
lissage basée sur des régressions polynomialesesogndéréesLOWESS Cleveland 1979) permet de
synthétiser la relation entre la biomasse indiviiduet chaque trait. Un modele linéaire mixte arélisé afin
d’identifier I'influence des traitements, de leuntdraction et de la valeur de chaque trait, temanipte par
ailleurs du stade phénologique et de la parcebibl@au 15).

Tableau 15: Modele linéaire mixte analysant lati@faentre la biomasse individuelle et les valedestraits
tenant compte d’ effets additifs ou d'interacti@vec les facteurs contrélés au cours de I'expéitiatiom, c.a.d.
la fertilisation azotée et la présence de cultairgsi que du stade phénologique individuel. * p080** p <0.01,
*** n <0.001. La triple interaction ‘trait x culter x fertilisation’, ainsi que les doubles interans ‘culture x
fertilisation’ et ‘trait x culture’ n'apparaissef@mais significatives et ne sont donc pas présentdacune
transformation n’'a par ailleurs été appliquée aaleuwrs de traits, les prérequis étant respectés.

hauteur canopée SSF PMF con;ezgtt;atlon
facteurs fixes (Type Ill) df 12 p-value 2 p-value 2 p-value 2 p-value
trait 1 21873 ** 5356 ** 97.39 *¥*  §9.07  ***
culture 1 5562  ** 15.65  ** 9.85 *
fertilisation 1 15.38 ¥ 6.59 * 18.68
trait x fertilisation 1 6.46 * 5.68 * 1523  wx
stade phénologique 27.29 ¥ 9.74 i
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Il existe une relation forte entre chacun des draibnsidérés et la biomasse individuelle
produite (Tableau 15). Cette relation est positivar la hauteur de canopée, et négative pourdées tr
autre traits (Figure 22). Ces réponses distinaté® ed’'une part la hauteur de canopée et, d'qére
les autres traits, apparaissent conformes avamleslations observées entre traits (Annexe E).

L’effet de la valeur de trait étant toujours supériaux autres facteurs explicatifs (Tableau
15), cela suggere tout d’abord que les adventigeslusant la biomasse individuelle la plus
importante présentent en général une combinaisaaléers de traits spécifique. Dans notre cas, ces
individus se caractérisent par une hauteur plugéleainsi qu'une SSF, une PMF et une concentration
en azote de la partie aérienne plus faible quealgses individus adventices collectés. Bien que
largement significative, cette relation apparailément dépendante des facteurs étudiés dansrie cad
de I'approche semi-expérimentale, de leurs intemast ainsi que du stade phénologique individuel
pour deux des traits considérés (Tableau 15).

On observe ainsi un effet explicatif additif imgort de la présence de la culture sur la relation
entre biomasse individuelle et hauteur de canopabléau 15). Ainsi, pour une méme hauteur, les
individus s’étant développés sous couvert de laualprésentent une biomasse plus faible que les
individus s’étant développés seuls (Figure 22).

Pour les trois autres traits, il existe par aikeune interaction entre la valeur du trait et la
fertilisation se traduisant par I'existence d'uedation distincte entre biomasse individuelle deun
du trait selon le niveau de fertilisation (Figurg).2L'interaction la plus significative concerne la
concentration en azote de la partie aérienne. hdatece générale suggere que les individus ayant
produit la plus forte biomasse sont plus efficiedens leur utilisation de l'azote, c.a.d. qu'ils
produisent une biomasse plus €élevée pour une mémgitg d’azote assimilée (Figure 22). Pour ce
trait, il est également possible d’observer destefidditifs de la présence de la culture et de la
fertilisation azotée (Tableau 15). En présence wlaure, les adventices les plus efficientes dans
I'utilisation de la ressource azotée produisentég@#lement moins de biomasse qu’en absence de
culture.

4.3.2.5 Effet de la position relative des valeurs de traiés adventices par rapport
aux valeurs de traits du blé sur la biomasse prtedaiéchelle individuelle

Nous avons cherché a identifier s'il existait uedation entre (i) la position relative des
valeurs de traits des adventices par rapport aeussade traits du blé et (ii) la production derbasse
individuelle de ces mémes plantes adventices. Igogsns I'hypothése que les individus adventices
se caractérisant par des valeurs de traits pratinéé — c.a.d. un ‘mimétisme fonctionnel’ devraien
produire davantage de biomasse que les adventistisctes fonctionnellement. Concernant la
hauteur, les individus surplombant le blé devragamendant étre favorisés par rapport a des individ
présentant une hauteur de canopée similaire alNblés posons également I'hypothese que la relation
devrait étre plus significative dans les quadratslisés, du fait d’'une réponse a la compétitionrga
lumiére plus importante, la canopée de la cultédrisant la disponibilité en ressources de maniere
plus substantielle en cas de fertilisation azotée.

Pour ce faire, nous avons tout d’abord calculé iférénce de valeurs de traits entre
adventices et blé pour les individus observés tam&me quadrat: valeldfenice— Mmoyenne(valeyg).
Ceci permet de tenir compte des différences deukslée traits du blé pouvant étre causées par des
différences de variété, de date de semis et detédatessemis. Nous avons ensuite analysé un modele
complet incluant la différence de valeurs de traétacteur fertilisation azotée, le stade phégiojoe
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et toutes les interactions comme effets fixesagidrcelle comme effet aléatoire, suivant le modele
biomasse ~ [valewhenice — Moyenne(valeyg)] x fertilisation + stade phénologique + aléatoire
(parcelle). Un rapport de vraisemblance basé suwlid@mibution duy? a été utilisé pour évaluer la
significativité de chaque effet fixe et des intdi@ts suivant une analyse de déviance de type Ill.
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Figure 23: Relation entre la position relative dakeurs de traits des adventices par rapport aleusade traits
du blé dans un méme quadrat et la biomasse indil@produite par ces mémes adventices. Une méttiede
lissage basée sur des régressions polynomialesesogndéréesLOWESS Cleveland 1979) permet de
synthétiser la relation entre la biomasse indivilduet chaque trait. Un modéle linéaire mixte aréisé afin
d’identifier I'influence des traitements, de leatéaraction, ainsi que de la valeur de chaque texiant compte
de la parcelle (Tableau 16).
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Tableau 16: Modéle linéaire mixte analysant lati@taentre la position relative des valeurs detdraies
adventices par rapport aux valeurs de traits daaits un méme quadrat et la biomasse individuetidyite par
ces mémes adventices, en tenant compte d'un eftiifaou d’interaction de la fertilisation azotéep <0.05,

** pn <0.01, ** p <0.001. Le stade phénologique pfaraissant jamais significatif, il n’est pas prdééeAucune
transformation n'a été appliquée aux différencesvaleurs de traits, les prérequis étant respecas k& cadre
de cette analyse.

concentration

hauteur canopée SSF PMF azote
facteurs fixes (Type IlI) df 12 p-value 2 p-value 2 p-value 2 p-value
trait (différence) 1 137.88 *** 49.67 ** 37.46 ***  46.89 ***
fertilisation 1 21.77 3.93 * 10.42 o
trait (différence) x fertilisation 1 10.07 ** 4.77 * 14,53  ***

La position relative de la valeur de trait d’'unevextice par rapport au blé apparait étre la
variable la plus explicative de la biomasse pradwue cet individu pour I'ensemble des traits
considérés (Tableau 16, Figure 23). Elle constitammment la seule variable explicative pour la
hauteur de canopée (Tableau 16), indiquant queadls®ntices plus petites que le blé d’hiver
produisent en général une biomasse individuells fdible que les adventices de tailles similaines a
blé, puis que celles surplombant la canopée dallare (Figure 23). Les relations observées pair le
autres traits, bien que plus complexes, sont égalerargement expliquées par la position relatiee d
la valeur de trait d’'une plante adventice par rapgo blé : quel que soit le trait, le sens declation
est le méme : les adventices produisant le plusi@@asse sont celles dont les valeurs de traits son
les plus proches de celles du blé. Comme postaléglation apparait toujours plus forte en cas de
fertilisation azotée (Figure 23).

4.3.2.6 Similarité fonctionnelle entre la plante cultivddacommunauté adventice

L'influence de la présence de la culture sur laridisgtion fonctionnelle de la communauté
adventice a été étudiée en comparant leurs detribdisons de traits. Pour ce faire, nous avonssiho
deux métriques fonctionnelles: (i) la difféerencevddeurs médianes entre les distributions de tdsts
la culture et des adventices et (ii) la part devabhehement des distributions de traits de la cailair
des adventices (Figure 24). Pour chaque traiterteedistribution de trait a été estimée a 'aidend
méthode de lissage reposant sur l'estimation debghitté de densité par noyau. Aucune
transformation n’a été appliquée aux différentigra

Dans le cadre de cette méthode, l'influence r@ali¥ chaque valeur de trait a été pondérée
par la biomasse aérienne de ce méme individu, aoraiasi plus de poids aux individus les plus
performants. Par ailleurs, I'aire sous courbe ddpdans notre cas, du nombre d’individus constituan
la courbe. A titre d’exemple, I'aire sous courbebd d'hiver (n = 5) apparait plus faible que celée
la communauté adventice (n = 20 dans la plupartdss

Pour les traitements sans culture, la distributientraits de la culture, observée dans les
mémes conditions de fertilisation azotée et sumémne parcelle, a été utilisée. A titre d’exempds, |
valeurs de traits des adventices du traitement NE@té comparées avec les valeurs de traits de la
culture mesurées dans le traitement NOC1 de la npareelle. Ce remplacement suppose cependant
que les adventices n'ont pas d'influence sur laistde la culture, c.a.d. que les traits de laucelne
sont considérés que comme des traits d’effets. [dwaes donc réalisé cette méme étude en utilisant
également les valeurs de traits de la culture ndéesudans les quadrats ou la pulvérisation herbicide
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avait été réalisée. Il n'existe aucune différenigmiicative, aussi avons-nous conservé les données
NOC1 pour la cultuf®.

Nous avons finalement testé I'effet de la préselecta culture sur les valeurs des métriques
précédemment décrites en utilisant un test undatérdeux échantillons de WilcoxoWVi{lcoxon
signed rank sum test)

mesure de la part de

chevauchement entre les courbes hauteur de canopée )
mesure de la distance

entre les médianes

sans culture

<mmmmm—->

Mimétisme fonctionnel Différenciation fonctionnelle
réponse de la communauté adventice a la (ou absence de réponse) de la communauté adventice
compétition pour la ressource lumineuse a la compétition pour la ressource lumineuse

Figure 24: Représentation schématique des atteteludistribution de traits des adventices en préseiecla
culture. Nous formulons I'hypothése d’'un mimétisfoectionnel entre les valeurs de traits de la gantltivée

et celles de la communauté adventice, se tradusan{i) une distance entre médianes plus faibl@i)etin
chevauchement entre les distributions de traittadzulture et de la communauté adventice plus itapbr(a
gauche). Cependant, d'autres distributions peuvegdlement étre envisagées, telle une différenaiatio
fonctionnelle (a droite).

La présence de la culture semble affecter la Higion de traits de la communauté adventice
de maniére significative pour la hauteur de canpl@PMF et la concentration en azote de la partie
aérienne (Figure 25). Les distances entre valeédianes sont plus faibles en présence de la culture
pour la hauteur de canopée (V = 0, p-value < 0.e013 concentration en azote de la partie aérienne
(V =10, p-value = 0.042). Les valeurs de chevaowrd entre les distributions de traits de la caltur
et de la communauté adventice sont significativarmpérs élevées en présence de la culture pour la
hauteur de canopée (V = 55, p-value = 0.000) BM& (V = 45, p-value = 0.042).

" L'absence de différence entre quadrats ayant(subhon) une pulvérisation herbicide ne constitigas la
preuve certaine qu’il existe une faible influencesdadventices présentes sur les valeurs de traitslé]
I'nerbicide appliquée pouvant de détruire qu'undipale la flore selon le spectre d’action le caFasant. Pour
s’en assurer, il serait nécessaire de compareiolesées a un quadrat présentant une absencedtdientice,
c.a.d. régulierement désherbée manuellement.
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Figure 25: Position relative de la valeur de deuwtrigues fonctionnelles en présence de la planitevée et en son absence, pour un méme apport ¢'gem noir,
fertilisation azotée, en blanc, absence de featib® au cours du cycle cultural) et dans une m@areelle. Les deux métriques fonctionnelles coméeke sont: (i) la
différence de valeurs médianes entre les distobatide traits de la culture et des adventices)dta(part de chevauchement des distributions diéstde la culture et des
adventices. Un test unilatéral & deux échantildm&Vilcoxon a été effectué afin de mettre en éwdates différences de valeurs en présence et enabde culture pour
ces deux métriques. * p <0,05, ** p <0,01, *** p,801, ns, non significatif.
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4.3.3 Interprétations

4.3.3.1 Influence des traitements sur les parametres mesuté&chelle du quadrat
d’étude

A l'échelle d’'une communauté de plantes, la biomagsoduite dépend largement de la
présence de la culture, qui modifie par ailleuesnvironnement lumineux des plantes adventices via
une interception plus importante durant la périddgude. La réponse des communautés adventices
sur cette méme surface se traduit par une rédudgola biomasse produite en présence de culture,
comparativement au traitement fertilisé mais nanéeassociant une forte disponibilité en ressources
lumineuse et azotée. Le traitement non fertiliséh@t semé présente, quant a lui, une biomasse
comparable aux traitements présentant la plantevég) suggérant qu’'en absence de fertilisation, la
compétition entre adventices et plante cultivéergaiuétre relativement négligeable. Cette hypathés
devra cependant étre vérifiée sur la base d’'un giasd nombre de parcelles. La production de
biomasse plus faible et comparable dans les traieients NOCO, NOC1 et N1C1 suggere qu’'au
moins une des ressources limite pourtant le dépelmpnt des plantes adventices dans ceux-ci.

4.3.3.2 Réponses fonctionnelles des plantes adventicefaat@urs expérimentaux
Il existe une relation significative importante rentes valeurs de traits caractérisant une plante

adventice et sa production de biomasse, suggéeraein gnoyenne une combinaison de traits
spécifique — hauteur élevée, SSF, PMF et conceniran azote faible — caractérise des adventices
produisant frequemment une biomasse élevée. Tossatidbuts peuvent étre associés a une
architecture a port érigé permettant a une plaiétdr un important ombrage, cette architecture se
caractérisant notamment par un investissementiplpgrtant en tissus de support (Hirose & Werger
1995).

Les facteurs expérimentaux jouent également unda@hes la réponse des plantes adventices. A
I'échelle d’un individu, la hauteur de canopéeat élevée en présence de la culture et d’'un appor
d’azote (Légere & Schreiber 1989, Cudney et al.1198cLachlan et al. 1993, Munier-Jolain et al.
2014). Cette observation traduit une compétitiomrpta lumiére entrainant une élongation des
entrenoeuds (Franklin & Whitelam 2005). La PMFatobncentration en azote de la partie aérienne
apparaissent, quant a elles, plus faibles en présda culture, traduisant un investissement plus
important en tissus de support en réponse a I'ogeb(Brainard et al. 2005), ces tissus étant moins
riche en azote que les tissus foliaires (Lemairal.et992). La concentration en azote est paruagle
plus élevée en cas de fertilisation, ceci pouveaduire la disponibilité de cette ressource pour la
plante. A linverse, la PMF semble plus élevée dseace de fertilisation azotée. Les plantes
adventices s’étant développés en présence de ewtud’'un apport d'azote élevé présentent par
ailleurs une SSF plus élevée qu’'en absence dédisiatitin, traduisant probablement, la-encore, une
réponse de ces plantes a la réduction de la resstumineuse, 'augmentation de la SSF constituant
une réponse des plantes a 'ombrage, indépendantdadatr stratégie d'évitement ou de tolérance a
'ombrage (Storkey 2005).

La relation entre les valeurs de traits d'une @aadventice et sa production de biomasse est
significative et par ailleurs modifiée par les fags expérimentaux testés, traduisant une réponse
morphologique de l'adventice a la modification @edisponibilité en ressources. En présence de
culture, les individus adventices présentent ungehe plus élevée pour une méme production de
biomasse. Ceci pourrait expliquer la tendance &yre moins de biomasse pour une PMF
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équivalente, la biomasse étant davantage alloléeciissance des tissus de support du fait d’'une
compétition pour la lumiere (Rajcan et al. 2002aiBard et al. 2005). Par ailleurs, la fertilisation
azotée semble promouvoir la production de biomaldselividus présentant une faible SSF et une
faible concentration en azote, c.a.d. étant effisiedans I'utilisation de I'azote disponible. La
concentration en azote de la partie aérienne giatde est généralement moins corrélée a la bi@mass
produite en absence d’apport d’azote. Ceci appenaiérent avec Blackshaw et al. (2003) qui ont mis
en évidence que les espéces ayant la plus forteemtgtion de biomasse di a une augmentation de la
disponibilité en azote sont également celles ptésemes plus faibles concentrations en azote de la
partie aérienne, ceci pouvant s’expliquer par uifletede dilution’ de l'azote dans la biomasse
produite.

Les différentes réponses observées semblent cdbgrewec nos connaissances sur des
espéces étudiées en conditions contrélées, mai®pensses sont ici généralisées, les relationssmise
en évidence étant indépendantes de l'identité mpiande I'espéce. Ces relations ont par ailleurs
également pu étre mises en évidence a échellespdttdigue chez deux especedppecurus
myosuroide®tPapaver rhoeagAnnexe F-2).

4.3.3.3 Comparaison des réponses fonctionnelles des plattesntices aux traits
du blé

La position relative des valeurs de traits des afiees par rapport aux valeurs de traits du blé
est la principale variable expliquant la performaimividuelle des adventices, et ce pour I'ensembl
des traits. Il s’agit de la seule variable expli@pour la hauteur de canopée, traduisant unéaela
entre d’'une part la position de la plus haute Fewlun individu adventice par rapport a la canogae
blé et d’autre part la biomasse produite par cdividu. Si ce résultat a été observé dans de
nombreuses études, concernant la compétition bigpérculture-adventice en conditions contrélées,
et est connu sous le termeéavertopping strategy(McLachlan et al. 1993), il apparait ici indépenidan
de l'identité taxonomique de I'espéce, et est olisex la fois sur des espéces dicotylédones et
monocotylédones. Pour les trois autres traits,teau de fertilisation est également informatif. Un
apport d’'azote rend la relation observée entreokitipn relative des valeurs de traits et la bigeas
produite plus significative. Par ailleurs, l'inteteon observée suggére que la fertilisation fawotés
similarité fonctionnelle entre adventices et blé.

En présence de culture, les communautés de pladiemntices ont également tendance a
présenter une similarité fonctionnelle plus forte@la plante cultivée, partageant notamment une
gamme de valeur plus proche de celle de la planites@e et présentant une hauteur médiane plus
proche du blé. La encore, la hauteur de canopésitanle trait morphologique le plus informatiésl
individus les plus performants constituant la comawté présentant en moyenne une hauteur plus
proche ou plus élevée que la culture.

Afin de synthétiser ces résultats, il est possddeconclure qu'une similarité fonctionnelle
semble expliquer la performance individuelle moyemfune adventice en présence de blé, du fait
d'une réponse a I'ombrage. Ce ‘mimétisme fonctidnee traduit a I'échelle de la communauté par
une hauteur plus élevée en présence de cultufajtdliune élongation des entrenoeuds en réponse a
'ombrage.
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4.3.4 Perspectives

La mise en évidence de patrons généraux indépendaritidentité taxonomique de I'espéce
apparait encourageante, notamment quant aux pékgsed’applications futures. L'existence d’'une
relation forte entre hauteur de canopée des plaatkentices et de la plante cultivée permet
notamment d’envisager une quantification plus ramid la biomasse produite a I'échelle d’'un quadrat
sur la base de deux mesures simples de hauteynratdes adventices et du blé d’hiver. Cependant,
les patrons détectés méritent d’étre confirmésusunombre beaucoup plus élevé de plantes et de
parcelles, ainsi que dans d’autres conditions desldppement — en faisant varier notamment la
fertilisation azotée et/ou la densité de semis.

A I'échelle d’'une plante, les importantes corréas entre traits suggerent I'existence : (i) de
ports architecturaux distincts entre les différemtslividus collectés et (ii) d'une réponse
morphologique générale de la plante aux conditimgéveloppement. Une meilleure compréhension
des processus physiologiques a l'origine de cé&pemnse, afin notamment d’identifier les liens de
causalité, pourrait s'avérer pertinente afin deuiedle nombre de traits a mesurer pour chaque
individu. Pour y parvenir, une premiére étape paiineposer sur I'application d'analyses des pistes
causales (path analysis ou structural equation limgg&hipley 2000).

L’étude a I'échelle de la communauté adventice rlaubase de mesures agrégées de sa
structure fonctionnelle — n’a été ici que succinwat abordée. Cela reléve avant tout du faible
nombre de parcelles étudiées, pouvant limiter lelgpades interprétations. Une série d’analyses a
cependant été réalisée sur la base d’'une approuidele nul’ (Annexe F et F-2). Compte tenu de la
possibilité de comparer les patrons observés ddléx de la communauté aux caractéristiques du
milieu, c.a.d. notamment a la lumiére disponibédtecapproche apparait complémentaire des analyses
présentées ci-dessus. Elle a permis de confirmerlastructure fonctionnelle d’'une communauté
adventice en présence de culture semble influepagela réduction de la ressource lumineuse
disponible. En effet, nous avons notamment pu mettr évidence: (i) I'existence d’'un mimétisme
fonctionnel entre la communauté adventice et lauoeilen présence de cette derniére et (ii) qu'il
existait une relation entre la structure fonctidlend’'une communauté et la disponibilité en resseur
lumineuse caractérisant les conditions de développe de cette communauté (Annexe F). Ces
résultats sont en accord avec notre hypothésdrdii¢nce prépondérante de 'ombrage occasionné
par la présence de la culture sur la structuretimmaelle de la communauté adventice. En absence de
compétition pour cette ressource, la structuretfonnelle apparait largement aléatoire (Annexe F).

S’il a été possible de quantifier la ressourceih@use disponible au cours du cycle cultural
sur la base d’'une simple courbe logistique (4.2.222quantification de la disponibilité en azotaup
la communauté adventice apparait plus délicate. rdesures du reliquat azoté ont été réalisées en
sortie d’hiver et quelques jours avant récolte,clescentrations en azote des plantes sont pauraille
connues. Cependant, afin de tenir compte de l@zpcésde la culture et de sa capacité d’acquisiteon
cette ressource au cours de son développemenppirat important d’utiliser un modéle de
développement de la culture, tel AZODYN (JeuffroyR&cous 1999).

A échelle fine et en absence de pression herbilgdéndividus adventices les plus performants|se
caractérisent généralement par un port architdctug® leur permettant d’adopter une stratégje
d’évitement de I'ombrage. En présence de cultargpkition relative des valeurs de traits
caractérisant la plante adventice et la plantevédts’avere tres informative. Un mimétisme
fonctionnel constitue, dans ces conditions, la&tia de développement la plus adaptée pou
produire une biomasse individuelle élevée, et ag pensemble des traits.

=
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4.4 Stratégies de réponse phénologique des communaug&l/entices aux
filtres abiotiques et biotiques

4.4.1 Questionnements
Dans le cadre de I'approche semi-expérimentalesuinm de la phénologie des communautés

adventices dans les différents traitements mislacepa permis d’étudier I'influence de trois facteu
clés connus pour influencer le développement ddigidus: la pulvérisation herbicide (application ou
non), la ressource azotée (apports ou non) eekepce de la culture (semis ou non). Si l'appticat
herbicide est connue pour modifier la structurenplh@gique des communautés adventices, I'influence
de la compétition induite par la plante cultivémsaque la réduction de la disponibilité d’'une des
principales ressources favorisant la croissancepldeses adventices, c.a.d. la ressource azotéet n’
jusque-la pas été étudiées a I'échelle d’'une coranmignadventice.

Pour rappel, le suivi phénologique repose sur witopole (4.2.5) basé sur une quantification
simplifiée des stades phénologiques (Tableau 12).été conduit sur I'ensemble des quadrats des
seize parcelles durant quatre périodes de reldvasy.

Afin de mieux comprendre la structure phénologidas communautés adventices, nous nous
poserons deux questions:

(i) Les différents traitements influencent-ils langposition, la diversité phénologique et le
stade phénologigue moyen des communautés advensogs différentes périodes d'étude ?
Influencent-ils leur évolution de maniere différgecau cours du cycle cultural ?

(i) L'espéce adventice la plus abondante préseatie un stade phénologique similaire a
celui de la culture ? Cette similarité phénologigaeelle modulée par le traitement étudié ?

4.4.2 Analyses

4.4.2.1 Effet des traitements sur la répartition des staghénologiques observés
durant chaque campagne de relevé
La composition phénologique des différents traitettiea été comparée en utilisant une

approche diteumulative link (logit) mixed modéAgresti 2002) comprenant les modalités des trois
facteurs étudiés seuls — c.a.d. HO vs H1, NO vseNTO vs C1 seuls — et 'ensemble de leurs
interactions comme effets fixes, ainsi que la gegcsomme effet aléatoire, c.a.d. une ordonnée a
I'origine aléatoire xandom intercept modglDans le cadre de ce type de modéle, la varepéquée

est considérée comme catégorielle et ordonnégl. cans notre de 1 a 6 et tenant compte de
'ordination des stades phénologiques. Ce modéldase sur la fonction cimm du package R
‘ordinal’. Une procédure de sélection de modeleébasur 'AIC a été effectuée. Un rapport de
vraisemblance basé sur la distributiom@a été utilisé pour évaluer la significativité deque effet
fixe et des interactions testées.
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Figure 26: Parts relatives de représentation dHérelits stades phénologiques observés par traiteswr
'ensemble des parcelles a quatre périodes deé=ldwes stades sont ordonnés de 1 (levée-cotylg@oBbs
(grenaison).

Tableau 17: Effet des facteurs: ‘pulvérisation f@de’ et ‘présence de la culture’ ainsi que leuteraction sur
la répartition des stades phénologiques d'apresanal/secumulative link (logit) modef p <0.05, ** p <0.01,
*** n <0.001. La triple interaction ‘herbicide x rfilisation x culture’, les doubles interactionsetbicide x
fertilisation’ et ‘fertilisation x culture’, aingjue la fertilisation azotée n’apparaissent jamasifcatives et ne
sont donc pas présentées dans ce tableau.

fin mars mi-avril

début mai début juillet

facteurs fixes (Type Ill) df Estimate p-value Estimate p-value Estimate p-value Estimate p-value

herbicide

culture

herbicide x culture

1 0213 bl 0.349
1 -0.102 ok -0.210
1 -0.079

bl 0.295
rx -0.139

*%

ok 0.069 *
*k%k 0.262 *%k
-0.075 *

98



Chapitre 111

La composition phénologique — c.a.d. la répartities proportions des différents stades
phénologiques entre individus adventices observéantl une période de relevé — apparait influencée a
la fois par la pulvérisation herbicide et la présemle la culture (Tableau 17). Au contraire, elle
s'avére indépendante du niveau de fertilisationéez(lableau 17).

L’herbicide constitue le facteur le plus explicadifrant les trois campagnes ayant eu lieu au
printemps (fin mars, mi-avril et début mai). En etse d’application herbicide, la flore apparait, en
moyenne, phénologiquement plus avancée (Tableau Duyant ces trois campagnes, les
communautés adventices en présence de culture esgimpar ailleurs, présenter une proportion plus
importante d’'individus phénologiquement plus dépekes. L'influence de ce facteur est relativement
conséguente mi-avril et début mai ou I'on obserw@mment une plus forte proportion d’individus a
floraison puis a grenaison (Tableau 17, Figure 26).

Moins de quinze jours avant la récolte, c.a.d.uiligt, I'herbicide apparait toujours explicatif,
ainsi que la présence de la culture et linteracti@rbicide x culture. La présence de culture est
cependant cette fois associée a une compositiamfgique moins avancée (Tableau 17). Une forte
proporition d’individus observés en présence dpldate s’avérent notamment en croissance initiale
(Tableau 17, Figure 26).

4.4.2.2 Effet des traitements sur la diversité phénologigtiee stade phénologique
moyen a I'échelle d’'une communauté adventice

Nous avons tout d’'abord étudié I'effet des troistdéars sur la diversité phénologiques des
communautés — ainsi que sur le stade phénologigagemm des individus constituant chaque
communauté — durant chaque période de relevé sgparePour ce faire, nous nous sommes basés
sur une mesure de la distance moyenne des stade®lpgiques des individus constituant la
communauté, par la suite nommeé MTD, pour estimelivarsité phénologique moyenne au sein de la
communauté. Une valeur de MTD faible indique qu'omegorité des plantes adventices constituant la
communauté présentent un stade phénologique gsimilaindis qu'une valeur de MTD plus élevée
souligne Il'existence d’'une large gamme de stadkss @quitablement représentés au sein de la
communauté. Le stade phénologique moyen représegunt@nt a Iui, la moyenne des stades
phénologiques des différents individus constitdantommunauté. Compte tenu de l'influence de la
parcelle échantillonnée sur la diversité phénologigt le stade phénologique moyen, nous avons tout
d’'abord effectué un premier modéle ne prenant enpt® que le facteur ‘parcelle’ comme variable
explicative. L'influence des facteurs expérimentaugt de leurs interactions — a ensuite été étudiée
sur les résidus du premier modéle pour chaque agmepde relevé séparément. Une procédure de
sélection de modele a permis de conserver le mdelglris explicatif, et la significativité de chaqu
effet fixe et des interactions a été étudiée sbake d’'une analyse de variance de type lII.

Nous avons par ailleurs étudié I'évolution de ldeua de MTD et du stade phénologique
moyen entre campagnes de relevés pour chaquenesiteséparément. Ceci a eu pour but d’identifier
des potentielles tendances a une diversificationrausimplification de la composition phénologique
des communautés étudiées au cours du temps. Desapgariés de Wilcoxorsifjned rank sum test
ont été réalisés afin de comparer les paires dertrants en termes de distribution des valeurs. Une
correction séquentielle de Bonferroni-Holm a étpligpée, du a la réalisation des multiples tests de
comparaison par paires. Le stade phénologique aestideré — dans le calcul des deux métriques
fonctionnelles (MTD et le stade phénologique moyergomme une variable semi-quantitative, trés
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peu de méthodes d’analyses étant disponibles paitert de données catégorielles partiellement
ordonnée¥.

4.4.2.2.1 Effet des traitements sur la diversité phénologigtie stade phénologique
moyen durant chaque campagne de relevé

Tableau 18: Effet des facteurs ‘pulvérisation heida’ et ‘présence de la culture’ sur le stade plagique

moyen observé a I'échelle d’'une communauté. * pP50* p <0.01, *** p <0.001. La triple interaction
‘herbicide x fertilisation x culture’, I'ensembleesl doubles interactions, ainsi que la fertilisataaotée
n'apparaissent jamais significatives, et ne somtcdpas présentées. Les résultats de linfluencefalgeurs

expérimentaux a été étudiée sur les résidus d'emigr modele ne considérant que l'effet ‘parcefieur

chaque campagne de relevé séparément. Il est & qudten modéle considérant I'effet parcelle comnfiete
aléatoire et se basant sur une analyse de dévinegpe Il a permis de mettre en évidence desatereb

similaires (non présenté dans le document).

fin mars mi-avril début mai début juillet
facteurs fixes (Type Ill) df F p-value F p-value F p-value F p-value
herbicide 1 715 o 22.08 i 18.73 ook
culture 1 6.86 * 11.34 el

Concernant le stade phénologique moyen, les résaldenus sont relativement comparables
aux résultats observés sur la base de I'approohaulative link (logit) mixed model’application
herbicide réduit le stade phénologique moyen desrdites constituant une communauté durant toute
la période printaniéere, c’est-a-dire qu’en moyedans chaque communauté, la proportion d’'individus
a des stades phénologiques peu avancées estamlatit élevée (Tableau 18). Durant la période
estivale, la présence de la culture est par afllassociée a une phénologie moyenne moins avancée
(Tableau 18).

o , début juillet
S e
!
o — | _ —_
| | | 1
o | : E | : |
Q- | | —
= . o i
=o | ! P |
- —= A -
o | : Sl
<) 1 ! R
o i
o !

HONOCO  HONICO HINOCO HIN1CO HONOC1  HON1Cl1  HINOC1  HINIC1
b ab b ab ab a ab ab
traitements
Figure 27: Diversité phénologique pour I'ensemlds traitements en juillet (peu avant récolte). dnalyse de
variance de type lll indique que la présence deulture favorise une diversité phénologique plevéé. Les
lettres indiquent les résultats des tests appdaédd/ilcoxon aprés correction séquentielle de BoaférHolm.

8 Une réflexion est actuellement en cours sur letidpement de nouvelles méthodes statistiques p@amhee
traiter ce type de données, mais les spécificédsdibnnées semi-quantitatives partiellement orderéduisent
la gamme d’analyses disponibles.
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Durant les campagnes de fin mars et début maiivixgité phénologique est similaire entre
'ensemble des traitements. Durant la campagne idavrih, seule I'application herbicide semble
favoriser une diversité phénologique légéremens @ievée (F = 6.05, p-value < 0.05), cependant
cette tendance n’a pas été confirmée par lesdpgiariés de Wilcoxon. Durant la campagne de début
juillet, la présence de la culture semble favorisediversité phénologique (F = 9.00, p-value <
0.0001, Figure 27), une tendance confirmée pouriogs comparaisons par paires sur la base des
tests appariés de Wilcoxon, ainsi que sur la basetdst apparié de Wilcoxon comparant I'ensemble
des valeurs de MTD calculé en présence de culter son absence (V = 175, p-value < 0.005).

4.4.2.2.2 Effet des traitements sur I'évolution de la divergihénologique et du

stade phénologigue moyen au cours du cycle cultural
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Figure 28: Evolution du stade phénologique moyeagsenté pour chaque traitement séparément. Les test
appariés de Wilcoxon comparent les valeurs de M@lr fensemble des paires de relevés. Les lethdiguient
des différences de valeurs de MTD apres correséguentielle de Bonferroni-Holm.

Concernant le stade phénologique moyen, I'analgseadiance souligne que I'ensemble des
traitements présentent une évolution vers un spddmologique plus avancé des communautés au
cours de la saison. Cependant, cette tendance afgnéache d’importantes disparités entre
traitements. Les tests appariés de Wilcoxon peemetinsi de discriminer les traitements semés et
non semés. En présence de culture, les deux desreampagnes de relevés — pourtant espacées de
plus d’un mois et demi — présentent un stade pbéiple moyen similaire (Figure 28, a droite). Au
contraire, en absence de la plante cultivée, fardifice observée apparait toujours significative.
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Figure 29: Dynamique de la diversité phénologiqu&sentée pour chaque traitement séparément. kts te
appariés de Wilcoxon comparent les valeurs de M®0r fensemble des paires de relevés. Les lettdiguent
des différences de valeurs de MTD aprés correségpuentielle de Bonferroni-Holm, ns non signifitati

Concernant la diversité phénologique, I'analysevaiéance et les tests appariés de Wilcoxon
mettent en évidence des tendances générales sami(&igure 29). L'ensemble des traitements ayant
subi une pulvérisation herbicide ne présentent gasolution significative de la diversité
phénologique des communautés adventices observéssies de la période d’'étude (p-value > 0.05),
malgré une tendance pour certains traitements (&igf). Au contraire, dans les traitements n’ayant
pas subi de pulvérisation herbicide, les commursaati¥entices s’avérent en général plus diversifiées
en termes de stades phénologiques observés e faaigon, tout particulierement en présence de
culture, a I'exception du traitement HONOCO (Figa#y.

4.4.2.3 Similarité phénologique entre I'espéce abondanta etante cultivée

La synchronie des périodes d’émergence d'une padeegrenaison d’autre part, constitue
deux stratégies connues des especes adventicepgelatettant d’'une part un évitementladfet de
priorité inhibiteur de la plante cultivée (ex. Brainard & BellinderO2) et d’autre part une capacité
accrue a se disperser via des processus de dspeestondaire liés aux passages de machines (ex.
Heijting et al. 2009). L’espéce la plus abondantea-d. la plus représentée dans un quadrat d'éude
un instant donné — pourrait ainsi présenter unlewgisuccés démographique du fait d’'une proximité
phénologique avec la culture.

Afin de le tester, nous avons calculé la différedeestades phénologiques entre la plante
cultivée et les différents individus de I'espéceplas abondante. L'espéce la plus abondante a fait
I'objet d'un échantillonnage complémentaire d'indivs afin de tenir compte de la variabilité
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intraspécifique. Il est a noter que I'espece lasplbondante I'est de maniére locale, a la fois (i)
spatialement c.a.d. a I'échelle du quadrat d'éted€ii) temporellement, c.a.d. durant une campagne
de relevé. Cette espéce peut ainsi varier au ahwrsycle cultural, le protocole d’échantillonnage
ciblant une communauté et non des plantes indiltekie

Nous avons effectué des tests de Wilcoxon & umétitba (one-sample signed rank tesfin
de détecter des différences significatives entsevideurs de stades phénologiques de I'adventice la
plus abondante et le stade de la plante cultivée.
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Figure 30: Différence de stade phénologique erdr@lante cultivée et I'adventice la plus abondafeela
communauté. Les valeurs positives indiquent queplémte cultivée est plus développée que les plantes
adventices. Les valeurs négatives indiquent qupléges adventices observées sont en moyennaydnsées
phénologiquement que la plante cultivée. Des @stg/ilcoxon a un échantillome-sample signed rank test
ont été réalisés afin de comparer les distributibes différences de stades par rapport a 0 (reféss@ar la
ligne pointillée). Une absence de significativi@respond a une absence de différence de stadelpbiue
entre les individus adventices et la plante cuttivé

Durant la campagne de fin mars, I'espece abondanétgente généralement une phénologie
tres proche de celle de la plante cultivée, qued gait le traitement (Figure 30). En absence
d’application herbicide, I'espéce la plus abondaate avril et mai présente généralement une
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phénologie similaire ou plus avancée que la planlitivée (Figure 30). Au contraire, aprés applimati
d’un traitement herbicide, c’est une espéce a pgbgiplus tardive qui domine en avril et mai (d.a.
généralement une espéce a émergence printanigrpharite cultivée étant alors phénologiqguement
plus avancée que l'espéce abondante. Cet eff@esiprononcé en présence de fertilisation azotée.
Moins de deux semaines avant la récolte, I'espéberdice dominante est généralement moins
avancée que la plante cultivée quel que soit ieetrent expérimental considéreé.

4.4.3 Premiéres interprétations et perspectives

4.4.3.1 Premiéres interprétations

L’étude a permis d’observer l'influence prépondéeade la pulvérisation herbicide sur le
développement des adventices et leur structureghtgique a I'échelle d’'une communauté. En cas
d’application herbicide, la flore adventice observ@résente une proportion plus importante
d’individus a des stades phénologiques précocemntitwute la période printaniere de développement
de la céréale d'hiver, ceci se traduisant par adestphénologique moyen plus faible. En cas de
pulvérisation herbicide, les communautés adventigeprésentent par ailleurs pas de diversification
phénologique au cours de la période d’étude. Edfaspéce adventice la plus abondante de la
communauté adventice apparait souvent phénologigniemoins avancée que la plante cultivée. Ces
différentes observations peuvent s’expliquer pafllience de ce filtre abiotique qu’est I'herbicide
connu pour madifier la structure phénologique dasraunautés en favorisant les individus a période
d’émergence décalée avec la date de traitement] capable de produire des graines avant
I'application (Blair et al. 1999) ou d’émerger apieelle-ci. L'application herbicide se traduit dpac
I'échelle d’'une communauté adventice en blé d’hiyer une importante réduction des populations
d’especes & émergence automnale et, proportiommegike par 'augmentation relative des espéces a
émergence printaniére, expliquant que la diversiténologique n’évolue que peu durant la période
d’étude, mais également que l'espece abondantedgminait la communauté fin mars a été
frequemment remplacée — en terme de nombre d'thavi- soit par des espéces a émergence
printaniere Fallopia convolvulus Mercurialis annua Polygonum avicularg soit par des espéces
pérennes a développement relativement tardif givésentant des capacités de repousse apres gestion
herbicide Cirsium arvensgConvolvulus arvensjs En absence d'application d’herbicide de post-
levée, la structure phénologique de la flore adeerévolue durant la période d’'étude et se diviersif
La communauté est par ailleurs fréquemment donpaéeles adventices a un stade de développement
plus avancé que la culture durant les périodealtige et d’élongation de la plante cultivée.

Par contre, la présence de la culture semble &ssaales communautés phénologiquement en
moyenne moins avancées — mais plus diversifiée 4 gpeant récolte. A la différence de la
pulvérisation herbicide, la présence de la culteenodifie pas la démographie des espéces levées,
mais peut potentiellement limiter ou retarder diévelles émergences, bien que ce patron s'avere
relativement dépendant de I'espece. L'existencenad’'véponse opposée (i) durant la période de
fermeture du couvert (mi-avril/début mai) et (i§ypavant récolte, suggére que la ressource lungneus
pourrait expliquer les tendances observées. En, effeabsence de culture, la ressource lumineuse
étant relativement peu limitante durant la périodieavril/début mai, le nombre de germinations
apparait plus élevé et plus précoce (a I'’échelldadeommunauté mais également pour un certain
nombre d’'especes a émergence printaniére), seigeediypar une phénologie en moyenne moins
avancée dans ces traitements a cette période de cyltural et une proportion plus importante
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d’individus en croissance initiale. En présencecdiure, a cette méme période du cycle cultural, la
disponibilité en ressource lumineuse est généraleneaucoup plus faible, défavorisant la
germination et I'émergence de nouvelles plantules Kruk et al. 2006). A cette période mi-
avril/début mai, la part d’individus au stade cétidn(s) ou en croissance initiale apparait dons plu
faible. La tendance opposée est observée débuletjuiendant a conforter cette hypothése, les
individus ayant émergé entre mi-avril et début eiabsence de culture ont, pour une large part,
atteint la floraison, voire la grenaison a cetteique. Au contraire, la proportion non négligeable
d’individus adventices encore en croissance isitih présence de culture (entre 25 et 35% contre
15% en absence de culture a cette méme périodgjerique de nombreuses émergences ont eu lieu
plus tardivement au cours du cycle cultural, pagtletnent durant la période post-floraison du blé
d’hiver, durant laguelle la canopée intercepte pins faible part de ressource lumineuse. Cependant,
cette interprétation nécessiterait d'étre confirregela base de suivis individuels du développement
des plantes.

L’étude semble enfin n'avoir détecté aucune infaeede la fertilisation azotée sur la structure
phénologique des communautés adventices au colagpéeiode d'étude.

4.4.3.2 Perspectives

La mise en évidence de linfluence de la préseneelad culture sur le développement
phénologique des adventices constitue un premgeited encourageant. Il souligne notamment que,
méme en absence de pulvérisation herbicide, la ébtigm exercée par la plante cultivée joue un réle
sur le développement des communautés adventicebanp cultivé. Ce réle, influengant les traits
morphologiques des plantes adventices (4.3), appagalement modifier la structure phénologique
des communautés en retardant I'émergence. Dessasatpmplémentaires méritent cependant d’étre
réalisées afin d'identifier les processus a I'aregide ces modifications de structure phénologigoe,
tenant compte a la fois de la réduction de quastitdynamique d’interception par le couvert de la
culture (joules.cm?) et de la modication de qualida lumiére (ratio rouge:infrarouge).

La confirmation de cette hypothése nécessiterancigpe la mise en place d’expérimentations
contrdlées, permettant de s'assurer de linfluedeela canopée de la culture sur les capacités
d'’émergence du stock semencier de différentes espprntaniéres. Elle requerra un marquage
individuel, ainsi que quelques améliorations dprkcision du protocole appliqué afin de tenir campt
d’'un nombre plus élevé de stades phénologiquesrstuHess et al. (1997). Le suivi devrait ainsg étr
réduit un nombre restreint d’especes.

L'estimation de la biomasse individuelle et du noenlde graines produites pourraient par
ailleurs constituer d'importants compléments adales mesure du nombre d'individus pour définir
'espece dominante, sachant qu'a une méme deteigrpduction de graines peut évoluer de deux
ordres de grandeur (Brainard & Bellinder 2004).

La pulvérisation herbicide et la présence de laucalréduisent toutes deux le développement des
individus adventices a des périodes distinctesydlecultural. L’application herbicide de postH
levée de printemps, en modifiant la proportiontiedad’individus a émergence automnale et
printaniére, réduit a la fois 'avancement phénwag et la diversité. La plante cultivée, en
réduisant la ressource lumineuse, pourrait quaiiedavoriser des émergences plus tardives
d’adventices, ceci se traduisant par une divepsighologique plus élevée en fin de cycle cultural.

105



Discussion générale et Perspectives

5 DISCUSSION GENERALE ET PERSPECTIVES
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L'objectif principal de cette thése a été d’idertifet de comprendre les mécanismes a la base de
la diversité fonctionnelle inter- et intraspécifigules plantes adventices dans les agroécosystemes.
Pour ce faire, plusieurs approches ont été suiipsevue bibliographique a visée méthodologique,
(ii) approche semi-expérimentale, (iii) approchdeateain et (iv) analyses statistiques.

Dans un premier temps, I'objectif de cette discausgiénérale est de résumer l'influence des
principaux mécanismes étudiés sur la structuretimmeelle des communautés adventices. Suite aux
différentes réponses obtenues, nous avons tentdédager les particularités des communautés
adventices comme objet d’étude, et d’en tirer quesdgconclusions pratiques sur la mesure des traits
fonctionnels. Ensuite, sur la base des connaisesaaquises en blé d’hiver, nous proposons urecadr
conceptuel synthétique de I'assemblage des plaatesntices en communautés. Enfin, nous listons
guelques points théoriques et pratiqgues dimpodapour améliorer notre compréhension de
'assemblage des communautés, ainsi que deux gungste recherche pouvant ouvrir sur de nouvelles
pistes d’étude en agroécologie.

5.1 Quels mécanismes a la base de la diversité fonctialle des

communautés adventices ?

La diversité des espéces adventices en parcelfeolag, ainsi que leur succés — hautement
dépendant des conditions caractérisant le systeaneutlure étudié — nous questionnent sur les
mécanismes d'assemblages influents dans ce mitidicplier. Au-dela des différences d’échelles, de
méthodologies d'échantillonnage et d’analysessiiaties, les études précédemment présentées ont eu
pour but de caractériser la structure fonctionneles communautés adventices afin de mieux
comprendre 'origine de la biodiversité observéearcelle agricole. Les principaux résultats obsenu
peuvent s’articuler autour d'une question encormyement débattue en écologie: « Pourquoi
différentes espeéces coexistent-elles et constieites des communautés ? ».

En parcelle agricole, nombre de mécanismes d’adagmlules espéces en communautés —
gu’ils s’agissent de filtres abiotiques, biotiqums anthropiques — sont connus comme des facteurs
influengant la composition taxonomique des commtésaFried et al. 2008). Dans les différentes
études reéalisées afin d'identifier et de comprenidr® mécanismes a la base de la diversité
fonctionnelle des communautés adventices, nous somsnes donc généralement reposés sur des
constats issus d’études s'étant intéressés a lpagition taxonomique des communautés.

Dans ce manuscrit, differentes études ont étéséssi afin d’identifier les mécanismes
expliquant 'assemblage des plantes adventiceoemunautés, et ce a differentes échelles spatiales,
tenant compte en cela d’'une étude bibliographiqéénpinaire ayant permis (i) de proposer un cadre
conceptuel (Figure 7), et (ii) un guide pratiqueur@ant les principales lignes directrices permettan
tester les principaux mécanismes connus expliqiesgemblage des especes en communautés (2.1,
Figure 31).

A I'échelle du parcellaire agricole, a contrario ldg/pothese d’'un filtrage environnemental
abiotigue prédominant au sein de chaque parcellepesant sur des filtres tels que le semis, la
pulvérisation herbicide, la récolte —, nous avorsgonitairement identifié une structure fonctioneell
aléatoire des especes adventices en communaufésFHgure 31).La dispersion semble ainsi
promouvoir la coexistence locale d’'especes peu coétiives en assurant leur maintien dans
certains types de culture via des flux de propagutea I'échelle paysagére ou par l'intermédiaire
de la banque de graines.
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Cependant, des patrons de distribution non al@atwit été observés dans les parcelles semées
en culture de printemps et d’été pour les traitplénologie, suggérant que les différents types de
culture constituent tout de méme des habitatsngisti(3.1). Les communautés adventices présentent
notamment une émergence et une floraison en moyplusetardives pouvant s’expliquer par la
dominance d’especes adventices a émergence pérgasynchrone avec la date de semis de la plante
cultivée (3.1, Figure 31).Le type de culture, synthétisant un ensemble de fies
environnementaux abiotiques, peut ainsi étre résumgar sa période de semis.

Le type de culture propre a la parcelle agricolediée ne représente cependant pas le seul
filtre environnemental observable a I'échelle d'paysage agricole. Les bordures adjacentes aux
champs cultivés, caractérisées par des conditiovisomnementales distinctes de celles du champ —
notamment I'absence de pulvérisation herbicideeatampétition directe avec la plante cultivée -t son
également connues pour présenter une diversit@daxique élevée, comparativement a I'intérieur du
champ. En interface, compartiment directement adjacent a la parcelleécalg; la diversité
fonctionnelle apparait plus élevée, ceci sS’explique par la présence de stratégies
complémentaires d’évitement et de tolérance a I'omage (3.2, Figure 31)

A l'intérieur de la parcelle, a fine échelle, lausture fonctionnelle des communautés de
plantes adventices apparait largement dépendarte fais de I'application herbicide et de la
compétition avec la plante cultivégapplication herbicide entraine un décalage phénalgique des
communautés adventices, et limite leur diversité ginologigue notamment durant la période
printaniere en blé d’hiver lorsqu’il s’agit d'uraitement de post-levée de printemps (4.4, Figuje 31
La compétition exercée par la plante cultivée mediuant a elle, a la fois la structure phénologiq
et morphologique des communautés adventit@s.présence de la culture semble également
entrainer un décalage phénologique des communautéglventices en fin de cycle cultural en
promouvant des germinations plus tardiveg4.4, Figure 31)Elle promeut par ailleurs un certain
‘mimétisme fonctionnel’, celui-ci traduisant la réponse des individus a port architectural érigé a
la compétition pour la ressource lumineuse via unetratégie d'évitement de I'ombrage.La
position relative des valeurs de traits des advers par rapport aux valeurs de traits du blé
permet notamment d’expliquer pour une large part laperformance individuelle des adventices
(4.3, Figure 31).
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5.2 Quelles particularités des communautés adventices ?

L'un des postulats de I'approche fonctionnelle ape a I'étude des communautés considere
gue des filtres majeurs faconnent la structure tfonoelle des communautés, qu’ils s'agissent de
filtres abiotiques (ex. Pausas & Verdu 2008) etimtiques (ex. Stubbs & Wilson 2004). Sous cette
hypothése, les parcelles agricoles constituenttatissants modeles d’études en écologie des
communautés, représentant des milieux fortemeiftcetisés associant d'importantes, variées et
fréquentes perturbations, un niveau d’élémentsitifisitéleveé, mais variable, et une dynamique de
compétition imposée, et en faveur d’un compétitlaminant qu’est la plante cultivée.

5.2.1 Specificités de réponse des adventices aux contbtenvironnementales

La structure fonctionnelle des communautés advesitgemble influencée par un nombre
conséguent de mécanismes d’'assemblage (5.1). Bideanismes testés dans ce manuscrit — filtres
environnementaux abiotiques (3.1, 4.4), interastioompétitives (4.3, 4.4) — ont fait I'objet d’'un
nombre conséquent d'études dans de tres nombrelieuxni la réponse fonctionnelle des
communautés adventices apparait tout de mémevesiatnt spécifique.

5.2.1.1 Réponse aux filtres environnementaux abiotiques

Deux des attendus généraux du filtrage environn&aherobservés dans de nombreux milieux
(2.1, dans 56 articles sur les 71 ayant testdttade environnemental) — consistent en la rédoaii®
la gamme de valeurs de traits (Cornwell et al. 2@06de la dispersion de ces valeurs (Kraft et al.
2008), selon I'hypothése que ce filtre favoriselast especes présentant des valeurs de traitseproch
d’un optimum. Cette observation n’a cependant pasiétectée dans le cadre de notre étude (3.1), le
type de culture — regroupant un ensemble de filtn@@ronnementaux abiotiques — se traduisant
uniguement par un déplacement des valeurs moyeramastérisant la communauté, un autre attendu
de filtrage environnemental en écologie des commmésa(Kraft et al. 2008).

Cette observation peut s’expliquer par plusieurscHigités des plantes adventices et des
pratiques agricoles. Tout d’abord, de nombreuspéces adventices présentent d'importantes plages
phénologiques d'émergence et de floraison (c.amke umportante variabilité intraspécifique),
permettant & une partie de la population d’éviteffdt de la plupart des filtres environnementaux,
gu'ils s’agissent du semis, du traitement herbicmamme de la récolte (Bagavathiannan &
Norsworthy 2012). Les filtres environnementauxgroeipés ici sous le terme de type de culture,
recouvrent des mécanismes distincts, tandis quiukince du filtrage environnemental a longtemps
SUpPOSE un unique mécanisme sous-jacent, ou auws rtiprédominance d’'un unique mécanisme
(Mouiillot et al. 2012). En parcelle agricole, laal@e semis pénalise I'émergence d’individus aecycl
de développement plus précoce. Il n’est donc gamént que l'influence du filtrage environnemental
par le type de culture ait été principalement détesur la base des traits phénologiques assotaés a
période d’émergence, par ailleurs largement carélia date de semis, cette date étant beaucasip plu
variable entre types de culture qu’au sein d’uretgip culture. Par contre au sein d’'un méme type de
culture, I'extréme diversité des pratiques de ddxdge et de leurs efficacités constituent desefiltr
environnementaux plus difficiles a caractériseyvamt par ailleurs paraitre moins contraignants pou
certaines espéces constituant la communauté @.1,.3.1.3.2.2). En effet, face a ce type de filtie
nombreuses stratégies d’évitement (une émergensdaidive, un cycle de vie rapide) et de tolérance
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(une tolérance ou une résistance a I'’herbicide eyéplune capacité de repousse apres application) on
été mises en évidence. A titre d'exemple, en blBivdl, I'application d’herbicide — méme
extrémement efficace sur les espéces ciblées e traduit généralement pas par une disparitiomde |
flore adventice au cours du cycle cultural, maistdl par un remplacement de la dominance de
certaines especes a eémergence automnale présentaéiveloppement synchrone avec celui de la
culture par d’autres espéces a émergence printamins compétitives vis-a-vis de la plante cékiv
mais pouvant étre présentes a d'importantes der(gité).

5.2.1.2 Réponse a la compétition

La réponse attendue a la compétition, fregquemmesbcéée au principe de limite de
similarité” dans de nombreux milieux, et supposant que descesgonctionnellement dissimilaires
seraient favorisées, apparait ici largement inéalidiu fait de la ressource limitante: la lunmi&re
Ainsi, a la différence d’'autres ressources, tdlies I'azote et I'eau, la compétition pour la lurei@st
asymeétrigue lorsque la densité de plantes est&legéfait d’une acquisition unidirectionnelle dste
ressource (Weiner 1990, Schwinning 1996). Cettepétition repose par ailleurs sur I'existence d’'un
effet de priorité inhibiteurlié & un semis précoce et dense de la cultureagsurant un acces
préférentiel a long terme pour la lumiere, et esdiat un compétiteur dominant (Weiner et al. 2010).
La réponse fonctionnelle des individus ne suit iaipas l'attendu général en écologie des
communauteés, les différentes plantes adventiceargravant tout en compétition avec les individus
de la plante cultivée (et non entre elles). En glcagricole, la réponse a la compétition pour la
ressource lumineuse peut se traduire par une gigadé tolérance (3.2) ou d’évitement de I'ombrage
(4.3), cette derniére, nécessitant un port ardhitacérigé, permet une plus importante productien
biomasse, elle-méme contrainte par ce port érigs.(4

Jusqu'a présent, I'existence d'une dynamique imeanla communauté adventice, dont
l'influence pourrait expliquer pour partie la sttue de la communauté est, quant a elle, restétah |
d’hypothese. Seule une récente publication de &narret al. (2014) a suggéré, sur la base d'une
approche de modélisation, que la compétition iathrentices pourrait étre utilisée comme un levier
de gestion de cette flote et semble contredite par d’'autres études (eXn#&olet al. 2009). Si
l'influence de la dynamique interne mérite d’éttedéee (5.4), la plante cultivée semble pour autant
principal compétiteur des individus adventices] seméme de modifier la structure fonctionnelle des
communautés en absence de pulvérisation herbidi@® En absence de ce compétiteur, la structure
fonctionnelle d’'une communauté adventice, majostaient aléatoire, ne semble pas suggérer qu’'une

9 Le principe de limite de similarité, énoncé parddethur & Levins (1967) apparait difficilement ajigzble
afin d’'interpréter les patrons de distribution desnmunautés adventices seules, celles-ci entracwmpétition
avec un compétiteur dominant variant généraleméagee année, présentant un cycle de développement
annuel, et dont la démographie est dépendante ilhéraire technique particulier, tandis que lenpipe de
limite de similarité suppose (i) un environnemenffisant stable pour qu'il soit possible d'observame
exclusion compétitive et (ii) que les interactidmstiques entre espéces constituant la communaétominent
sur les autres mécanismes (notamment les filtriesigibes et la dominance compétitive d’'une espexmée).

0 Le récent article de Kraft et al. (2014) a égalenpeécisé ces attendus spécifiques associésoaipétition,

en soulignant qu’'une compétition pour la lumiéresnivait pas I'attendu classique d'écologie desmomautés.

°l Garrison et al. (2014) supposent ainsi qu'il exisine compétition inter-adventices non négligeaiie
présence du compétiteur dominant qu'est la plandévée. L'étude semble cependant présentée plissieu
limites, notamment un modeéle extrémement simphfigosant sur des postulats pouvant paraitre caitilgs.
Elle suppose par ailleurs des densités adventidedneement élevées, a priori incompatibles avemaintien
d’une productivité agricole constante.
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dynamique interne en soit & I'origine (43)Les rares patrons déviant de I'aléatoire, s'ilttemt en
évidence une divergence de traits (Annexe F), poamt étre expliqués par I'existence de ports
architecturaux distincts (ex. port érigé vs. parhpant).

5.2.2 Spécificité des choix des traits et de leur mesure

De nombreux traits ont été considérés dans le cdedsedifférentes études présentées ci-
dessus. La mesure de ces traits a parfois faifela® la mise en place d’'un protocole spécifique a
parcelles agricoles afin de tenir compte de latéde terrain. Nous illustrons en quoi la quaatifion
de certains traits peut s’avérer délicate en pasedgricoles a travers I'exemple de la surface
spécifique foliaire, questionnant sur la pertinedeecertains protocoles d'études en parcelle dgrico
Les traits phénologiques semblent ne pas devoir iédgligés lors de I'étude de la structure des
communautés adventices, et plus largement afinudi&t un large panel de questions d’'écologie des
communautés appliqguée aux adventices. Enfin, laimede traits complémentaires pourrait s’avérer

judicieuse dans le futur. Nous tenterons d’indidasrprincipaux.

5.2.2.1 Intérét des mesures in situ: 'exemple de la s@fspécifique foliaire
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Figure 32: Comparaison des valeurs moyennes pacesgde la surface spécifique foliaire mesurée dans
différentes conditions environnementales. La lige pointillée représente la ligne 1:1. Le coeffitiele
Spearman rho (et gavalug est indiqué pour chaque comparaison de jeux deéls par paire. Les résultats
des tests de Spearman sont représentés par * B, ¥8,@bsence de significativité. LEDA: mesurealsurface
non projetée des feuilles pour calculer la SSFtpRindividuelles (suivant Ken Thompson). Stork2§06):
mesure de la surface totale projetée, plantesg’dtveloppées dans une culture de blé d’hivevéstiStorkey
2005). Chizé 2013 présence/absence de blé: mesdeesiirface totale projetée, plantes s'étant d@pees en
présence ou en absence de blé d'Aiver

La surface spécifique foliaire est I'un des trééts plus mesurés en écologie des communautés
afin de détecter la réponse individuelle des pkatdiverses conditions environnementales (Kattge e
al. 2011). Il est notamment considéré comme untgubgertinent de la vitesse et de l'intensité
d’acquisition des ressources. Son protocole de maeaufait I'objet de plusieurs études afin de

2 Deux récentes études de Garcia de Leon et al4&2b)lainsi que I'étude de Schob et al. (2014) éaha
suggérer la possible influence d’'une compétitioreriadventices, notamment intraspécifique. Cependan
densité de plantes adventices dans ces étudesstal’de I'étude de Garrison et al. (2014) esh ld#étre
négligeable et associé a une perte de rendemenpajurait paraitre relativement inacceptable pas |
exploitants.

%3 La collecte d’informations sur un nombre plus élele jeu de données a été réalisé suite a la smoenune
analyse de ces données est actuellement en courgl@@rminer notamment la part relative des cantiitde
mesure et des protocoles appliquées sur la relétiatiée Fig. 32.
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proposer une mesure standardisée, applicable sehdnle des milieux (ex. Garnier et al. 2001 pour
les especes herbacées, voir Cornelissen et al.[#20203lus de détails).

Appliquée aux adventices, la SSF s’est cependagétéavun descripteur relativement peu
informatif: (i) pour distinguer les espéces adweg®i peu compétitives et bénéfiques pour
'agroécosysteme (Storkey 2006), (ii) pour détet@ermodifications de pratiques agricoles au cours
du temps (Fried et al. 2012), ou (iii) pour étudiefluence du filtrage environnemental d0 au tygee
culture (Chapitre 2.1). En parcelle agricole, |&F St davantage reconnue comme un indicateur de
réponse a I'ombrage par la canopée de la planteséeil(ex. Storkey 2005, Brainard et al. 2005,
Munier-Jolain et al. 2014), cependant sa mesuralatdisée recommande la collecte de feuilles en
pleine lumiere (Cornelissen et al. 2003, Pérez-tiadgguy et al. 2013), et ce protocole apparait
rarement respecté en parcelle, ou la surface feli@itale est généralement considérée (sauf dans
Perronne et al. 2014, Borgy et al. submitted). ita, des mesures effectuées sont par ailleurs
dépendantes des conditions environnementales $oale.d. des ressources lumineuses et azotées
(Storkey 2005), expliquant la forte variabilité ragpécifique observée pour ce trait (Chapitre 3.2,
Figure 32). Sur la base de données provenant daresestandardisées, ex. provenant de bases de
données de traits ou les mesures ont pu étre desdians des conditions adaptées (par exemple sur
des plantes individuelles en absence de cultur®A,B-igure 31), il représente ainsi davantage un
indicateur de vitesse relative de croissance.

En comparant les valeurs moyennes par espéce raesul@ns différentes conditions
environnementales, une seule corrélation signifieat été détectée (Figure 32), indiquant qu'il
n’existe parfois pas deiérarchie stable des especesa.d. que la variabilité interspécifique n'easp
supérieure a la variabilité intraspécifique, poaitrait”.

Ce résultat apparait contradictoire avec Kazakoal.e{2014) qui, s’étant intéressés a des
especes herbacées méditerranéennes, ont configpdthése de hiérarchie stable des espéces pour
de nombreux traits, dont la SSF. Ceci suggeredt@ltord que la provenance des données utilisées
apparait ici loin d’étre un facteur négligeableslde I'interprétation des patrons décrivant lacitne
fonctionnelle des communautés adventices pouriosrtaaits, et souligne lI'importance d'effectuer
des mesures in situ afin de tenir compte de I'erilke des conditions environnementales locales. De
plus, ceci questionne I'utilisation de protocoleenglardisés, jusqu’a présent largement appliqués da
des milieux naturels ou la pression anthropiquet @& considérée comme relativement faible et
congus pour éviter de capter cette variabilitéasppecifique, considérée comme un bruit (Cornelissen
et al. 2003). En parcelle agricole, les conditihmaineuses requises pour effectuer une mesure de la
SSF standardisée ne sont que rarement respedtées|ement pour une partie des especes. Il apparai
ainsi important de réadapter ce protocole en fonddie I'objectif d’étude. Nous suggérons que la SSF
(ou I'épaisseur des feuilles, un des constituantgalcul de la SSF dépendant du degré d’ombrage)
pourrait plutét constituer, avec le ratio propantie masse foliaire/proportion de masse des t@dsus
support et la différence de hauteur de canopée @htinte adventice et plante cultivée, trois traits
permettant d’estimer la tolérance a 'ombrage d’plamte. Des études plus précises des combinaisons
de ces différents traits en conditions de compétipour la lumiére — c.a.d. a différents niveaux de
disponibilité de cette ressource — méritent cepaeind#®tre réalisées, afin notamment de caractériser
de nombreuses espéces adventices encore non étutidemment une large part des espéces a port
rampant qui présentent des spécificités en terméslérance a 'ombrage (Storkey 2005).

% Ce résultat a également été identifié dans leecdlme récente étude (Borgy et al. submittedpe sesté a
nouveau sur la base des données collectées stnedif§ essais partout en France et en Angleterre.
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5.2.2.2 L’importance des traits phénologiques

L'une des spécificités des communautés adventeste importance des traits phénologiques
qui, a I'exception de la période de floraison, semement utilisés pour décrire d’autres commurgauté
végeétales. Le caractere thérophyte de la plupartedpeces, ainsi que les spécificités des conslition
environnementales d’'une parcelle agricole (1.1.8pliguent pour partie l'importance de les
considérer comme des traits a part entiére, péétiement informatifs lorsqu’il s’agit de compatar
structure fonctionnelle des communautés adventéing® types de culture (Chapitre 3.1) ou d’étudier
I'influence des facteurs environnementaux sur kettippement des individus (Chapitre 4.4).

Au-deld de leur signification propre, les traits épblogiques constituent également
d’'importants compléments a l'interprétation deseuas d’autres traits et des relevés de flore. La
variabilité intraspécifique de nombreux traits esteffet connue pour dépendre de la phénologie de
l'individu, aussi est-il possibe de s'interroger da nécessité de renseigner cette information en
complément de chaque mesure de trait au coursadgzsagnes de terrain (Albert et al. 2011).

Les relevés de flore constituent la base de I'@ielales communautés végétales. Pour les
communautés adventices, il pourrait étre pertideries compléter d’indications sur la phénologie de
espéces. Une méthode pourrait consister en laifjoatidn d’'une proportion d’'individus ayant attein
différents stades donnés au cours d’'une périodeldeé. Si les relevés de flore sont répétés dans |
temps de maniere suffisamment resserrée, ils paieett de capter la variabilité phénologique des
principales phénophases — émergence, croissatiedeincroissance végétative, floraison, grenaison
a I'échelle d’une espece et d'une communauté. afmition phénologique est en effet cruciale afin
d’interpréter (i) de potentielles perte de produtdi (ex. Peters 1984) et (ii) la capacité de clkaqu
espéce a produire des graines durant le cycleraultu

5.2.2.3 Quels traits pour le futur ?
Plusieurs traits n'ont pas été considérés dans éesles précédentes du fait des

questionnements étudiés. Cependant, une meilleamgréhension de I'ensemble des mécanismes
impliqués dans la structure fonctionnelle des comemtés mériterait leur prise en compte dans des
études futures. C’est notamment le cas des tratisaires. Une faible allocation de biomasse a la
partie racinaire est ainsi associée a une nitrigpléilevée (Moreau et al. 2014), tandis qu'une
importante densité racinaire est associée a unacitdpcompétitive plus élevée, du fait d’'une
assimilation potentiellement plus importante desiments et de I'eau (Seibert & Pearce 1993). Ces
traits restent cependant trées complexes a quanitifisitu, aussi I'identification de corrélationsrtes
entre traits racinaires et traits aériens pouraitstituer un bon compromis entre une volonté de
compréhension maximale des mécanismes impliquasetcaractérisation réaliste de ceux-ci en
parcelles agricoles. De nombreuses études sonhdape encore nécessaires, notamment afin de
s’assurer de la stabilité des relations identifié@sonditions expérimentales dans différents syeste
de culture connus pour modifier la disponibilitérdembreuses ressources de maniére dynamique.
Les traits associés a la multiplication végétatdes adventices, méme s’ils apparaissent
actuellement peu pris en compte a I'échelle desnuamautés, pourraient par ailleurs se révéler
d’intéressants indicateurs afin d’étudier les clanents de flore dans les systemes de culture sans
travail du sol, systémes caractérisés par une pgiopaon négligeable d’espéces pérennes (Trichard
et al. 2013). Nous suggérons que la présence desgde croissance clonale, ainsi que I'étalement
latéral potentiel, pourraient constituer des trpgstinents a I'avenir. Déja disponibles dans oesta
bases de données (KlimeSova & de Bello 2009), sEgmations nécessitent cependant de faire
I'objet d’études complémentaires en parcelles afg&c
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5.3 L’assemblage des adventices en communautés: redétion d’'un
modele synthétique sur la base des connaissancequases

5.3.1 Une série de filtres « imparfaits »

L’ensemble des spécificités inhérentes a la paraaricole et a sa flore adventice associée
rendent complexes l'interprétation des patrons igdersité fonctionnelle observés dans le cadre du
‘modele de filtres successifs’ proposé par Belyebhafcaster (1999), ce modele étant principalement
développé a partir de résultats d’études réaliddas des milieux moins anthropisés. Cette difficult
d’application peut s’expliquer a la fois par (i) Variabilité intra- et inter-annuelles des condito
environnementales et (i) la variabilité intraspécie des espéces en réponse aux conditions
environnementales.

Du fait de la variabilité inter-annuelle de I'inéace des filtres abiotiques et biotiques associés
aux différents types de culture constituant unecassion culturafé, il est généralement délicat de
postuler qu’'une unique stratégie de développemeistsp étre favorisée année aprés année au sein
d’'une méme parcelle. A titre d’exemple, un filtnevieonnemental tel que la date de semis apparait
défavoriser de nombreuses adventices présentarphérlogie inadaptée au cours d’'une année du
fait d’'une différence entre cycle de développemedeatla culture et émergence de l'adventice,
notamment (3.1). Ces espéces ne s’en trouvent dapempas exclus, du fait de I'existence d'une
banque de graines dont le réle dit de ‘mémoire tarhfBarberi et al. 1998) — c.a.d. la mémoire des
succes et échecs de production de graines deeedifé§ populations d’adventices au cours des années
dans une parcelle —, associée a la persistancéeétias graines de nombreuses adventices dans le sol
(Thompson et al. 1998, Lutman et al. 2002, Davisalet2005), permet le maintien malgré les
conditions environnementales inadaptées au dévetoppt de populations durant certaines cultures
de la succession culturale. Dans les seuls casoteaultures, c.a.d. de répétition de la séquence de
perturbations et de la dynamique de compétitiorpBigieurs années, il apparait possible d'obsdaver
promotion d’'une flore spécialiste, pouvant alorésgnter un développement explosif (Fried et al.
2010§°.

Du fait de la variabilité intraspécifique phénolgge et morphologique de nombreuses espéces
adventices (ex. Brainard & Bellinder 2004), letdi$ n’'influencent, par ailleurs, généralement ge'u
partie de la population d’une espéce adventicesiAihexiste de nombreuses stratégies d’éviteraent
de tolérance a I'application herbicide (5.2.1.1g8athiannan & Norsworthy 2012). Par ailleurs, les
plages d’émergences importantes permettant d'ésitene partie de la population d’'une espece de
germer trop précocement avant le semis ou avagttdte. Certaines especes sont ainsi connues pour
produire la majorité de leur biomasse aprés lalt@ate la culture (Young 1986) ou d'atteindre la
grenaison avant I'application herbicide (Blair et1®99).

%5 c.a.d. a la fois des différences de perturbatiersle spectre herbicide employé), de dates dpeesrbations
(ex. la date de semis) et de caractéristiques citimpé de la culture (ex. la dynamique de fermetdu
couvert).

% Les notions d’espéces spécialistes et généraliégendent largement du contexte d'application. sNou
considérerons ici la définition de Fried et al. 1@ Les espéces généralistes sont supposées tpréden
capacités de dispersion plus élevées et étre plosme de faire face a la stochasticité des comditio
environnementales dans lesquelles elles se déwtppour répondre a cette variabilité environnealenles
especes généralistes présentent une plasticitéoyipéoue fréquemment plus élevée (ex. Griffith &lt8an
2012), et une plage de germination plus large ¢Feé al. 2010). Au contraire, en parcelle agricdés
spécialistes présenteront un développement impomaigquement dans les conditions environnementales
caractéristiques associées a une (plusieurs) eslparticulieres.
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Ces deux points expliquent que l'influence desefditabiotiques et biotiques est généralement
« imparfaite » (Booth & Swanton 2002), alors quedéendus théoriques des filtres considérés dans |
cadre du ‘modele de filtres successifs’ reposentl'suclusion des espéeces (Beleya & Lancaster
1999).

5.3.2 Un exemple en blé d’hiver

Afin de tenir compte des récents apports de I'étdds communautés adventices, nous
proposons un modeéle synthétique, reprenant le imea général du ‘modele de filtres’ mais tenant
compte des spécificités inhérentes aux filtres tahies et biotiques caractérisant les parcelles
agricoles de blé d’hiver. Nous différencions detiréraires technigques appliquant (ou non) un
traitement herbicide au cours du cycle cultura(iFe 33).

Par rapport au modéle proposé par Belyea & Lancék999), plusieurs modifications ont été
apportées (suivant 5.2 et 5.3.2). La plus impogtaepose sur la définition d’attendus a I'écheliend
cycle cultural, tandis que les distributions dédrees modéles de filtres successifs précéderieyB
& Lancaster 1999, Cornwell & Ackerly 2009) suppesdi— implicitement — qu’'un des processus
sous-jacents aux mécanismes de niches est I'e@nlesimpétitive, nécessitant un temps d’étude plus
long qu’une année culturale. Le cycle cultural ¢ibms cependant, en parcelle agricole, l'unité de
temps pertinente pour étudier le développemenesgiggces adventices, pour la plupart thérophytes.

Par ailleurs, pour caractériser d’'un point de wvarcfionnel le pool d’especes de référence |l
apparait nécessaire de tenir compte de la vati@hiiiraspécifigue phénologique et morphologique,
élevée chez de nombreuses especes (3.2, 5.3.2pppant aux études réalisées dans le cadre d'une
approche ‘modéle nul’ (Chapitre 2.1), la distribatides valeurs dans le pool d’espéces de référence
est ici fréequemment bimodale en ce qui concernérdéts phénologiques, du fait de I'existence d’'une
période hivernale inadaptée a I'émergence des #desr{Figure 33).

L’influence des filtres environnementaux differesdgtendus généraux postulés en écologie
des communautés (Cornwell et al. 2006, Kraft e2@08) du fait de leur caractére « imparfait A
titre d’exemple, une période d’émergence adéquadativement synchrone avec la date de semis —
apparait promouvoir certaines especes, plus abteslaf8.1) mais n’exclut cependant pas les autres
espeéces, toujours présentes dans la banque degstinbservées dans les mémes conditions du fait
d’'une période adaptée a leur émergence mais litdéandéveloppement.

Il en est de méme concernant la compétition pouretsource lumineuse avec la plante
cultivée. Du fait d’'uneffet de priorité inhibiteude la plante cultivée, les espéces produisantua pl
forte biomasse se caractérisent généralement pangi émergence précoce, synchrone a celle de la
plante cultivée, et par (i) un cycle de développatmmimétique de celui de la culture (Wilson &
Wright 1990, Chapitre 3.1) se traduisant par unmgtisme fonctionnel’ associé a une stratégie
d’évitement de I'ombrage (4.3). Cette compétitioexnlut cependant pas les autres espéces a
émergence précoce mais présentant un port rampané estratégie de tolérance a 'ombrage. De plus,
en blé d'hiver, certaines espéces pérennesCervolvulus arvensiCirsium arvensget certaines
especes annuelles & émergence printaniére, csyuchaione avec la plante cultivée (&allopia
convolvulus Polygonum aviculafepeuvent également produire une importante bioenasscours du
cycle cultural (Figure 33).

*" Le terme imparfait signifie ici que le filtre neyt étre défini sur la base d’une limite nette,swai’il promeut
davantage les espéces proches d’'un (ou plusieptBhums que les espéces éloignées de et optimums, sa
nécessairement entrainer d’exclusion.
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MODELE SYNTHETIQUE D’ASSEMBLAGE DES COMMUNAUTES AD¥NTICES
EN BLE D'HIVER
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Figure 33: Redéfinition d’'un modéle synthétique lepmant la structure fonctionnelle des communasiésia
base des connaissances acquises en blé d’hivantteompte de la variabilité intraspécifique etspréant les
attendus a I'échelle d’'un cycle cultural. Ce schédsume les différents résultats obtenus dansdeccdes
études des chapitres 2 et 3. Contrairement au padcédemment décrit (Figure 4), la distributioncdibonnelle
attendue est bimodale et asymétrique. De nombreaésasdes d’émergence apparaissent en effet inéesyatu
développement d’'un individu jusqu’a la productiangtaines, production de graines résumée ici paiolmasse
produite en fin de cycle, celle-ci étant connuergiite fortement corrélée a cette production.
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Cet exemple en blé d’hiver souligne I'importanaedhoisir un indicateur pertinent, lié a la
performance des individus et des espéces. Lessfilibiotiques et biotiques en parcelles agricoles
étant essentiellement « imparfaits », des donnggsré&sence-absence s’avéreraient, notamment ici,
largement ininterprétables en cas d’'étude des n@mnan d'assemblage. De plus, méme si le modéle
théorique de Belyea & Lancaster (1999) se baséesufiltres ‘successifs’, il pourrait étre intérass
de se questionner sur le sens de cette conceptionessive’ en parcelle agricole, la compétitiamet
un processus dynamique influencant la structuretiomnelle de la communauté au cours du cyle
cultural.

5.4 Perspectives

Les différentes études exposées dans ce manustritagporté de nouveaux éléments
d’explication quant a l'influence de différents iaiars sur la structure fonctionnelle des commurgauté
adventices. Ce travail étant, bien sur, perfectildla ouvert de nouvelles perspectives a explorer

D’un point de vue théorique, une meilleure compnéien de la structure des communautés
adventices pourrait nécessiter la prise en comptedalantage de facteurs, incluant la structure
fonctionelle multidimensionnelle, la structure phgénétique, la composition de la banque de graines
et une caractérisation systématique de la sucecessiturale. En effet, (i) la sélectivité de nomises
molécules herbicides devrait structurer les commtésadventices d’un point de vue phylogénétique
(Fried 2007), (ii) la banque de graine, connue fouer un réle de ‘mémoire tampon’ (Barberi et al.
1998), pourrait expliquer une part non négligeatds réponses fonctionnelles des communautés, et
notamment tenir compte de l'influence (iii) des & et échecs de production de graines des
différentes populations d’adventices au cours dsuezession culturale.

D'un point de vue méthodologique, la quantificatiole la biomasse produite apparait
primordiale dans le cadre d’études s'intéressant mn¢canismes influencant la structure des
communautés, ainsi que la prise en compte de jgopion des différents stades phénologiques dans
tout relevé de la flore adventice, ces informatipasmettant une interprétation plus appropriée des
patrons observés dans de nombreuses études. Erseffequantification de I'abondance des espéces
adventices repose sur une échelle en classes diabom (Barralis 1976), la biomasse produite a un
instant donné a l'avantage de représenter le edsdé I'influence des filtres environnementaux
successifs et de la dynamique de compétition avetahte cultivée depuis la germination de la grain
jusgqu’a la collecte, constituant ainsi un indicatewégrateur et moins dépendant de la date deéele
(Figure 33). Un compromis pourrait cependant setssr I'estimation des volumes occupés par les
plantes adventices, au moins pour certaines espacedéveloppement architectural connu. Par
ailleurs, les traits phénologiques et le suivi desmmunautés adventices constituent a la fois dés tr
fonctionnels a part entiere et une information igecafin d'interpréter de maniere plus pertingotg
relevé de flore.

Parmi les nombreuses questions encore en suspiesasoette these, deux d’entre elles
m’apparaissent plus particulierement importantes:

« Existe-t-il une compétition inter-adventices eésence de culture ? Si oui, la flore adventice
pourrait-t-elle représenter un futur levier agrdégmue ? »

Jusqu’a présent, I'étude de la compétition en dmrdi expérimentales de terrain s’est limitée
a l'analyse de mélanges bispécifiques d’espécesdafiquantifier les pertes de rendement dues a la
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présence d’'une espece adventice sur le développeiadiespece cultivée. Seul Pollnac et al. (2009)
et, dans une moindre mesure Schob et al. (2015Yemmé¢ de quantifier cette compétition inter-
adventices en présence de culture, compétitioneguiapparue négligeable. Cependant, I'étude de
Pollnac et al. (2009) a considéré des espéces tickea période d’émergence relativement distinctes
c.a.d. n’entrant pas pleinement en compétition ueur cycle de développement. L'étude de Schob
et al. (2015) c’est, quant a elle, réduite & dewlitions contrblées relativement différentes déesel
observées en champ cultivée, ou I'espéce domirzgupterait alors étre une espece adventice.

Je suggere que l'un des moyens permettant d’'étdiidluence de la compétition inter-
adventices sur le rendement de la culture, termmpte des limites de I'étude de Pollnac et al. €200
serait de considérer des mélanges d'especes arb&rdi stratégies de développement variées —
reposant sur des vitesses de développement, dasitéapd occupation de I'espace et/ou des ports
architecturaux variés — mais dont les périodes digance sont relativement synchrones. Au contraire
des expérimentations cherchant a tester les natagatre biodiversité et production de biomasse en
prairies et en plantations forestiéres (Reich e2@12, Bruelheide et al. 2014), I'objectif sefaitde
réduire la perte de rendement d’'une espéce donnke plante cultivée — en promouvant des
combinaisons de stratégies de développement powlantage entrer en compétition entre elles
gu'avec la plante cultivée. Une perte de rendensntmoyenne plus faible dans le cadre de
'association de différentes stratégies de dévedopmt comparée a des associations constituées
d’espéces adventices présentant toutes la méntégitrale développement, suggérerait I'existence
d’interactions négatives inter-adventices. Une absele différences correspondrait, quant a elle, a
une absence de compétition inter-adventices, ou nolins une compétition négligeable
comparativement a la compétition entre individuseatices et la plante cultivée. Cette seconde
hypothése constitue actuellement un postulat pamsémble des études s’étant intéressées a la
relation culture-adventices-rendement, considéfantommunauté adventice comme une simple
somme d’individus de différentes espéces pouvaweser plus ou moins problématiques, selon leur
développement, mais ne rentrant que tres margimgieen interactions entre elles. La vérification ou
non de cette hypothese pourra potentiellement pearatidentifier de nouvelles pistes de gestios de
adventices dans le cadre de I'agroécologie.

En cas de compétition inter-adventices effectivppurrait étre souhaitable de rechercher les
combinaisons de stratégies de développement les gplméme d’entrer en compétition avec les
especes adventices problématiques.

En absence de compétition inter-adventices, d'awlgectifs peuvent étre visés, telle que la
promotion des espéces adventices se caractérisanep stratégies de développement différentes de
celle de la plante cultivée, ces espéces étantr@géngent moins @ méme de produire d’importantes
biomasses en présence de la culture (4.3), cecadeisant par des pertes de rendement plus faibles
(Wilson & Wright 1990).

« La perte de rendement potentielle due aux advanpeut-elle étre estimée par une mesure de
trait(s) fonctionnel(s) simple précocement au calursycle cultural ? »

Cette hypothése repose sur le récent article deaviald et al. (2010) qui ont pu mettre en
évidence une relation simple entre la difféerencéalgeur des plantes adventices et du mais en début
de cycle cultural et la perte de rendement indpée ces mémes adventices. Cependant, I'étude de
McDonald et al. (2010) s’est limitée a quelgueseesp, connues pour étre particulierement
problématiques en culture de mais, ayant notamtaeoapacité de rentrer en compétition pour la
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lumiére avec la plante cultivée. Une généralisatiencette approche a d’autres cultures et a un
nombre beaucoup plus élevé d’espéces pourrait dapenpermettre d'estimer — de maniére
relativement précise et peu couteuse — le risquetakser une impasse de traitement herbicide au
cours de l'année. Sur la base des résultats olssemwéd.3, et plus particulierement du pouvoir
explicatif de la position relative des individusvadtices par rapport & la canopée de la plantevéelt
sur la performance de ces mémes individus — ebae yn ensemble d’espéces monocotylédones et
dicotylédones — nous suggérons que cette appramiveait étre prometteuse en céréales d’hiver. En
effet, plus encore qu'en mais, la compétitive adyioqnde pour la ressource lumineuse peut-étre
contrdlée par différents choix de l'itinéraire tadue, (i) du décalage de date de semis (Lutmah et
2013), (ii) & la modification de la densité de sef@Isen et al. 2005), (iii) en passant par le xlde
variétés présentant une importante vigueur inigéalene hauteur élevée (Lemerle et al. 1996).

Enfin, la base de données Weed-DaTa (Gaba et alicp0Oréférencant de nombreux traits
fonctionnels décrivant une large gamme d’espécesrdides pourrait, en combinaison avec un arbre
phylogénétique, permettre d’identifier des straégynthétiques de développement. Appliquée a un
nombre conséquent d’especes, cette classificatmurrgit constituer une premiére base a une
application plus pratique des connaissances deltige des adventices. Elle permettrait notamment
d’évaluer l'influence potentielle de la flore adtiee sur le rendement en se basant sur un simple
relevé de flore décrivant la composition taxonomigliune communauté et la représentation des
différents stades phénologiques des espéeces kesipiundantes.
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“Ecologists have had the luxury of being descriptiwhile agriculturists have necessarily had to be
prescriptive. Agroecology will have to be a pregtivie discipline.” in Jackson & Piper (1989)
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Introduction

One of the fundamental goals of community ecolagtoiunderstand the coexistence
of organisms by investigating the signature of ulytieg drivers. Based on taxonomic and
biological differences of the coexisting organistig characterization of the composition of
ecological communities is at the heart of the apgiho Among the current theories, two
distinct conceptual lines are generally invoke@xplain patterns of species coexistence. The
neutral theory postulates that communities can Ipaiesult from a stochastic balance
between dispersal of individuals and local demogyapnder the assumption of equal fitness
among individuals, irrespective from their speadsntity (Hubbell 2001). In contrast, the
niche theory assumes that stabilizing niche diffees and relative fitness differences are the
main drivers of community assembly (Keddy 1992, eBal and Lancaster 1999,
HilleRisLambers et al. 2012). Recently, a conserigas emerged among most community
ecologists, resulting in the recognition of a patdnrole of both theories to improve the
understanding of community assembly (Gravel et280D6, Adler et al. 2007). However,
researchers still question their relative imporeggrand the debate has shifted to reach a more
comprehensive view of the joint effect of nichedxhsind stochastic processes on community
assembly (Chesson 2000, Vellend 2010). While disguaiting the effect of these processes
was shown challenging (Chave et al. 2002), an itaporbreakthrough has been the
recognition that distinguishable signatures cafobied at separate spatial scales and levels of
organization. Consequently, a critical issue resmanr capacity to design and test hypotheses
at several levels of ecological organization anteadled spatial scales.

In community ecology, biodiversity has long beewestigated, almost exclusively, in
light of the taxonomic composition (Diamond 1975n@or and Simberloff 1979). More
recently, the trait-based approach has renewed cwmritynecology under the postulate that
the traits displayed by individuals are more rdBalproxies of the processes driving
ecosystem and community dynamics than their taxanodentities (McGill et al. 2006).
Since, much research has focused on inferring ddggmocesses at community scale from
functional diversity patterns (Pillar et al. 200Bausas and Verdu 2010, Gotzenberger al.
2012), a plethora of functional metrics has beereliped over the last decade to characterize
and distinguish these patterns (see Pavoine andaid?011 for details). Abiotic and biotic
drivers are expected to affect distinct componehthe functional composition and structure
of communities (Mouillot et al. 2012). Furthermofanctional diversity can be partitioned
into within and between community components (déoBst al. 2009), and such partitioning
allows investigating the hierarchy of ecologicabgegsses across spatial and temporal scales
(Pavoine et al. 2009).

In this regard, assessing whether observed pattérivctional diversity comply or
not with the expected signatures of niche-basedegsses is a primary goal assigned to
functional ecology (McGill et al. 2006, Opik et @&014). Recently, significant efforts have
been devoted to compare the distribution of tralugs in a community to the distribution of
reference communities complying with a null hypaike The null hypothesis considers the
absence of a particular niche-based process, whdealternative hypothesis conversely
acknowledges the contribution of this niche-baseatgss (Connor and Simberloff 1979).
Randomisation procedures are commonly used to gener set of virtual communities
complying with the null hypothesis by randomisirggrenunity composition under a given set
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of rules that held several constraints constanké$bi 1986, Gotelli and Graves 1996).
Whether the composition of observed communitiesadspfrom these virtual communities
allows rejecting the null hypothesis and suppants ¢ontribution of one or several niche-
based processe(s).

Most null models and functional metrics are nowilawde in standard softwares (i.e.
in several R packages such as vegan or bipa¢elPausas and Verdu 2010 for more details).
Although these routines are applicable to a widegeaof data, there is still a lack of
consensus regarding how testing and inferring conityjiassembly processes in a reliable
way. Of critical importance are the hierarchy oélses and the relative predominance of
ecological drivers that are postulated in the cdanté a specific study, because it conditions
the way to address and test functional diversitigepas. In this regard, some studies have
recently suggested that the methodological chatesnumber of studies: (i) are not enough
justified to frame specific scales of processeg. @e Bello et al. 2012), (ii) generally do not
address the high dimensionality of the ecologicehe (e.g. Villéger et al. 2008) and, (iii) do
not clearly acknowledge the combined effects oftrauand niche-based processes. As a
conseqguence, questionable combinations of theseeshoan lead to interpretations that are
contingent upon methodological biases (Hardy 200&;chet et al. 2010; Mason et al. 2013).
Based on a comprehensive review of recent studi@ssing on invertebrate, vertebrate and
plant functional community assembly, we point dw& pros and cons of the methodological
choices from the sampling strategy up to the metbbdandomisation according to the
specific hypotheses on the underlying communitgieddy mechanisms. We then propose a
synthetic conceptual framework based on currentogmal theories from which we put
forward practical guidelines on how to design tlaenpling strategy and to choose the
appropriate metrics and associated null modelsrdowly to the tested hypothesis in order to
draw reliable conclusions on the ecological proegs®/e ultimately open some perspectives
on the multi-scale approach of functional ecology.

Ecological Processes driving species coexistencenatltiple spatiotemporal scales
Community ecology was criticized at the end of 1990r its lack of explanatory

power on patterns of taxonomic biodiversity (Lawtb®99). An uppermost challenge has
been to determine the relative predominance oéuwdifit mechanisms at different spatial and
temporal scales on species coexistence. To taeidgobint, one needs foremost to integrate
the temporal and spatial scales, both being ireatity linked to the ecological processes of
interest (Levins 1992, Chave 2013, Kraft et al. /0Unfortunately, there is no unequivocal
relationship between the scale of a process anddhale of resulting patterns. For instance,
some processes have generally a predominant ickuenly at fine-scale although their
influence can be observed at larger scales (AraigbRozenfeld 2014), such as competitive
interactions among herbaceous species (Stoll andaN2000, Purves and Law 2002), while
others may shape community assembly along large-gcadients, such as the environmental
filtering of species along an altitudinal gradieloie to distinct physiological optima (Read et
al. 2014). In the same way, species coexistencebeadriven at multiple temporal scales,
from day-night (Dillon et al. 2009) or seasonalctluations (Crawley 2004, Olesen et al.
2008) up to long-term global change, thus havingubstantial imprint on the observed
community several centuries away (Dupouey et a@22Flynn and Vellend 2005). Species
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coexistence may also shift over short term, espgcwithin communities presenting a
dynamic predominantly influenced by migration osprsal processes, as along much longer
time, in communities rather subject to speciatioocpsses (Emerson and Gillespie 2008).

In this way, the ability to relate patterns andqgasses across scales has become central in
community ecology (Ricklefs 2008, Lessard et all20 Characterizing the regional pool of
species available by migration and establishmefddal communities has become a standard
approach (Belyea and Lancaster 1999, Lortie et2@D9, Figure 1), but relating this
conceptual scheme to appropriate methodologicalkceeaemains challenging. We propose
here a synthetic framework for addressing thislehging issue in the light of functional
diversity patterns which are known to date (FigRire

Along a large-scale environmental gradient, suchliasatic gradient, abiotic filtering
is expected to drive community assembly. Thus, feoragional species pool (Figure 1, Table
1), the species able to persist under local specdnditions constitute environment-specific
species pools (Whittaker 1962, MacArthur and Levir®64, Tilman 1982; Amarasekare
2000; Amarasekare et al. 2004; Chesson et al. 2048Bello et al. 2012, Kraft et al. 2014,
Figure 1). Local abiotic conditions are, in thisasal scale, regarded as of prime importance
to shape local assembly, and therefore, commuratiesexpected to strongly differ in their
taxonomic and functional composition compared ® tbgional flora or fauna (Weiher and
Keddy 1999) while having a greater functional samtl in each environment-specific species
pool (de Bello et al. 2012, Figure 2).

In contrast, biotic interactions mostly occur anefito medium spatial scales,
depending on organisms and mechanisms. Predatibheahivory, as well as competition for
some types of organisms — e.g. highly mobile oigrasi— predominate at medium-scale, thus
influencing the patterns observed at this scalecolmtrast, competition for resources among
plants and terrestrial invertebrates, as well ambsysis, parasitism and facilitative
interactions rather prevail at fine-scale (Stolt aeiner 2000, Cerda et al. 2013, Figure 1,
Figure 2). Competitive interactions among neighbaarre mainly expected to limit species
coexistence when species niches are dissimilargin@limiting similarity principle’), and
extinction of the less competitive species otheewisompetitive exclusion principle’) (Mac
Arthur and Levins 1967, Levin 1970, Roughgarden9l 98hesson 2000, Chase and Leibold
2003, Table 1, Figure 2). However, similar majompetitor species could also coexist and
lead to the exclusion of weaker competitors whisbve different and suboptimal trait values
in certain environmental conditions (‘competitiv@ntinance’), especially for resources
known to promote strong asymmetrical competitiarghsas light which can become limiting
for most plant species (Weiner 1990, Table 1, FagR). Facilitation, which is a positive
interaction operating between co-existing spedes mainly been documented in plants
(Callaway 1995, Brooker et al. 2008) and was sugget® allow the coexistence of species
with different resource capture strategies andrenwmental requirements, potentially leading
to extend the realized niche beyond the limit &f fandamental niche (Bruno et al. 2003,
Table 1, Figure 2). Competition and facilitatiom #ikely to co-occur in the same community,
and their relative predominance is expected to niga the harshness of abiotic conditions
(stress gradient hypothesis, Bertness and Calld®8y). Similarly, parasitism and predation
modify competition impact by, for instance prevagtcompetitive exclusion when predation
acts on dominant competitors (Paine 1966, Adlet.€2013).
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Consequently, many ecological processes drive camtypniassembly, acting at a
variety of spatial and temporal scales, and thusgbable to generate patterns at scales that
may differ from that at which processes act (RifkE987, Levin 1992, Cornell and Lawton
1992; Loreau 2000; Leibold et al. 2004, de Bell@let2012). In order to emerge from the
shadow of the underlying community assembly meamasj many attentions have been paid
over these last fifteen years on the statisticathous able to identify the influence of
mechanisms based on trait distribution patternsh sas those combining null models and
functional metrics (Gotelli 2000, Mouchet et al1PQ Schleuter et al. 2010, Gétzenberger al.
2012, Mason et al. 2013). This focus on the devel of new statistics has given the
priority to the analysis steps, perhaps sometintethe expense of the definition of the
experimental design and data acquisition stepsehathe sampling scale, the type of data
(presence-absence vs. abundance) and the origjiaitofalues (from in situ measurements or
databases). Therefore, after giving a synthesicganflomisation procedures and functional
metrics currently used, we propose a comprehensiiew of recent studies with a twofold
aim: testing (i) whether the combinations of methlodical choices vary with the
mechanism(s) that is(are) intended to be testaflpaepend on other features, such as the
type of organism studied, and (ii) whether and hbes methodological choices, from data
acquisition to data analysis, influence the debectiate of patterns related to assembly
mechanisms.

A review of null models and functional metrics
Randomisation procedure: null models

Assessing whether trait distributions patterns dgmpith assembly mechanisms
based on trait-based null model approach, primaalyed on the choices of a null model and
functional metric, has become increasingly used.

Null model can be defined as a randomisation pnaeethat generates a set of virtual
communities — also called ‘null’ communities — bsm specific rules (Gotelli and Graves
1996). In principle, null models are to be desigmeth respect to a specific ecological
process, which is expected to exert major influemsecommunity composition under this
alternative hypothesis. Therefore, any featurenefdommunity that is not influenced by this
specific process must be held constant during thedamisation (thereafter named
constraints), while the other features are randethise generate new species assemblages on
the basis of the investigated null hypothesis,fodowing the Tokeshi’'s principle (Tokeshi
1986). Basically, the features that are randomigsedrder to represent the particular null
hypothesis have to negate the effect of biologtttierences involved under the particular
alternative hypothesis tested.

Many options are conceivable in order to randomelees as part of the trait-based
null model approach, thus providing an appropristatistical test for a particular null
hypothesis proves to be challenging (Gotelli andddl2012). Many features of a matrix can
be held constant through a wide range of null nsdehe choice to consider these features as
constraints, or not, is however far from triviahus, modifying species richness will impact
the values of most functional metrics (Mouche28l10), leading to interpretations which are
not only influenced by the ecological process ®ddbut also by the differences in species
richness between observed and ‘null’ communitiaghls case, the explicit (and more often
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implicit) principle of not holding constant the gpes richness of each community can be seen
as a computational bias. In the same vein, modjfgpecies frequencies indirectly alter the
frequencies of trait values in the reference sgega®l, thus leading to the attribution of trait
values characterizing rare species to abundanfiaige 2, Stubbs and Wilson 2004).

One of the major points that restrict the choiceaaiull model relates to the type of data
available. Throughout decades, null models wergyded for presence-absence to deal with
many issues, while only recently, community ecold@s seen the conceptualisation of a
series of new null models based on abundance data Gotelli 2000, Stubbs and Wilson
2004, Ulrich & Gotelli 2010). These null models Heaith potential supplementary
constraints, such as row and column marginal sust leeld constant on total abundance
(Ulrich and Gotelli 2010).

For several decades, based on presence-absensetslata-occurrence analyses have
mainly used the SIM9 swap algorithm, whose ainoigpiteserve both the row and column
marginal sums — also called ‘Grand total’ (Figuje-3n order to ensure that co-occurrence
index modifications could only be due to the maudifion of co-occurrence of species (Table
2, see Appendices 1 and 2 for details). This palgictype of null model has been widely
applied given its ability to hold constant both&ps occurrences within the whole matrix and
species richness per community, two which can amfae the results of co-occurrence while
not representing the aim of the test (Gotelli 2000)

Since an algorithm to maintain all the constraimgscurrently unavailable for
abundance datasets, several proposals have beeedddiiring the last decade, consisting
either of randomising the ‘species x sites’ or th@ecies x traits’ matrix. Currently, both
approaches, although showing advantages and drisybae widely applied (Table 2). The
randomisation of ‘species x sites’ allows maintagnicolumns marginal sums on total
abundance, which can be useful to avoid assigmaig talues of dominant species to rare
species. This choice requires releasing the spabiesdance distribution at the site scale,
resulting in a modification of local dominance patt Moreover, less restrictive null models
applied on the ‘species x sites’ matrices — e.getlaon probabilities proportional to the
observed row and column abundance totals — have fmeposed as pragmatic alternatives to
swap algorithms (Ulrich and Gotelli 2010). Howevehen using too small or too large
datasets, these algorithms does not allow creatifigmatrices which deviate significantly
from the observed one, or lead to a high numbdalst positive (Ulrich and Gotelli 2007,
Fayle and Manica 2010). A common alternative casgi§ randomising the ‘species x traits’
matrix, thereafter named ‘random set of traitsuffts and Wilson 2004, Figure 3, Table 2).
This approach logically allows to maintain unalterthe ‘species x sites’ matrix, thus
ensuring identical species richness and speciesdamge distribution between observed and
‘null’ communities. However, the reallocation oéitr values to species indirectly breaks the
link between species identity and observed aburegaas well as traits values within the
community. The most commonly applied procedureesuty corresponds to an equiprobable
randomisation allowing the attribution of trait wak of dominant species to rare species. To
overcome this issue, improvements have been prdpegber based on randomisation within
abundances classes previously defined (e.g. StabtsWilson 2004, Wilson and Stubbs
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2012) or based on probability of assigning traiuea depending on their frequencies at the
community scale (Dante et al. 2013).

Importantly, the choice of the null model should bhe made independently of the
choice of the functional metric(s). Because diffénmetrics are not affected in the same way
by different randomisation procedure which may, agsb others, modify the species richness
and species abundance distribution of ‘null commesiicompared to the observed one, it is
important to assess the statistical reliabilitytiod possible ‘null-model x functional metric’
combinations before choosing the most suitable (#2008, Mouchet et al. 2010, Mason et
al. 2013). A relevant way would rely on using atéat of artificially structured matrices for
estimating the robustness of new algorithms agaliffsrent properties of the matrices such
as: the type of data (presence-absence vs. abwe)ddne size of matrices, the percentage of
empty cells or the species-abundance distributaiteps (Gotelli and Ulrich 2012).

Functional metrics

Functional metrics, also sometimes called funcliomdices or statistics, are used to
represent separate components of the overall diattibution, which can be related to
separate signatures of community assembly mechani{$figure 2B left). Three major
families of metrics, also called components of tioral diversity (e.g. Mason et al. 2005),
have been more commonly used to describe traitilwigsions: functional richness (i.e. the
amount of functional space occupied by a commuyiity)ctional regularity (i.e. the evenness
of species abundances distribution contained itianal space) and functional divergence
(i.e. the dispersion of species in functional spaee Mason et al. 2005, Pavoine and Bonsall
2011 for details, Figure 2 and Table 3). These liamhave been defined for both single-trait
and multi-trait analyses, and can be applied oh pbodsence-absence and abundance datasets
(Pavoine and Bonsall 2011, see Table 3 and Appéehthx details).

Although each family can be used to test all as$gmiechanisms, the latter show no
clear expected trends for all the families of nestriFor instance, environmental filtering is
generally identified on the basis of a reductiorthe amount of trait range occupied by a
community and a lower dispersion of species tnaitkin this functional space (Weiher and
Keddy 1995), while testing limiting similarity isabed on an expected more regular spacing
of trait values among species, i.e using regulamstrics (Figure 2, Table 1). In addition,
within each family, some functional metrics appeaore prone to detect patterns of trait
distribution (Mouchet al. 2010, Mason et al. 20183. an example, Mouchet et al. (2010)
suggest using FDiv rather than Rao's quadraticoppytrto test community assembly
distribution, due to its weaker sensitivity to siescrichness and its higher power to detect
community assembly patterns related to both ligismmilarity and environmental filtering.

Under the hypothesis of multi-dimensional nichejesal processes can lead to fitness
equalization via trade-offs among traits (Clarkaét 2007). In addition to this ecological
finding, statistical considerations also need tdden into account. Actually, the use of the
multi-trait approach reveals several practicalrietsbns (LepS et al. 2006), leading to lower
performance to detect the signature of the undegldrivers (Aiba et al. 2013). For instance,
frequent correlations between traits require nweiariadditional methodological decisions to
avoid multicollinearity that may affect functionphtterns such as (i) the removal of some
traits due to a redundancy of information providead (ii) the standardization or the
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transformation of data in order to compare difféergypes of variables (LepS et al. 2006
Petchey and Gaston 2006, Bernhardt-Romermann 20@8).

Lastly, it is important to keep in mind that sevesther practical considerations can
constraint the choice of a specific functional neeitn order to avoid some interpretation bias:
the species richness (Poos et al. 2009; Mouchet @010; Mason et al. 2013), the various
types of variables used as traits (e.g. quantéadivd qualitative data, Pavoine et al. 2009) and
the dissimilarity/distance metrics (de Bello et2012). In order to take account of all these
practical considerations, it is important to refethe reference study which has first proposed
this metric, as well as to recent literature sys#isethat have made significant comparisons
thereof (see especially Pavoine and Bonsall 204 details).

Methodological choices and assembly mechanisms: eview of the current literature
Data selection and analysis

We reviewed studies (i) published from 2000 to 200i3 dealing with community
assembly processes based on a functional appraadh(iii) with both references to ‘null
model’ and ‘functional metric’ in the Abstract aMhterial & Methods sections. Studies were
identified through a comprehensive search on WeSadénce last updated in January 2014,
using the search string: [null OR random] AND [dami* OR filter*] AND [trait* OR
assembl*]. This preliminary list was supplementgddoking within the cited references and
analysing the articles citing one or several ofréferences which previously were considered
as falling into the scope of the survey. In a secstep, we carefully read each of the 129
articles of this list. Each study was read by astéwo persons randomly chosen among the
coauthors. A reading grid of 18 points was complefier each paper but only 10 were
analysed based on the statistical approaches defielew (see Appendix 3 for details). For
each selected study, we reported three kinds ofnmdtion regarding (i) the hypotheses tested
on assembly mechanisms, namely environmental ifiljer limiting similarity and/or
competitive dominance, (ii) the methodological desiregarding the sampling scale, the type
of data (presence-absence vs. abundance), theeratarait data (in situ measurements vs.
databases), the design of the reference speciéstpemull model(s), the functional metrics
and the statistical method used to test the s@amfie of hypotheses, and (iii) the conclusions
drawn by the authors regarding the contributioemfironmental filtering, limiting similarity
and competitive dominance, which were the mostuieet)y tested mechanisms in the studies
constituting our corpus. To account for the largember of methodological choices —
especially for null models and functional metricese classified them into four groups based
on the constraints applied for the null models (&ab rightmost column) and the major
families for the functional metrics (Table 3, Applen 2). We withdrew the papers that
explained too briefly or too partially their methaddgical choices. Finally, we selected a core
set of 87 papers whose methodological choicesraoe/ik to the 19 points of the reading grid
for statistical analysis (Appendix 1).

We first addressed whether the methodological @soat the authors depended on the
hypotheses tested on assembly mechanisms. We igatest the join structure of the
hypotheses (i) and methodological choices (ii) loé tselected studies by performing a
Canonical Correspondence Analysis (CCA) of the fari) constrained by the latter (ii). We
tested the significance of the dependence of metbgattal choices on hypothesized
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assembly processes by performing a permutation @esilable in ade4 package (function
randtest.pcaiv). Given the non-significant resphvélue = 0.064), we concluded that the
methodological choices were globally independeramfr the hypothesized assembly
mechanisms. We then performed a Correspondencey#i®alCA) on the same data to
summarize the way the authors select methodologloaikes from data collection according
to the hypotheses tested. In order to assess teet@b influence of the type of organism, a
permutation test of study scores between typesrgdnisms was further performed. We
thereby permuted across studies the labels ofhitee tmost represented types of organisms,
i.e. herbaceous plants, trees and terrestrial telveates, and compared the observed mean
distance among the centroids of the groups witlseéhabtained after permutations using a
one-tailed direct test. Any significant deviationrh the null hypothesis would reveal that the
type of organism influenced the hypotheses testetioa the methodological choices that
were made.

Second, we assessed whether and how the conclygipdsawn in the studies were
dependent on the hypotheses (i) and methodologitates (ii), by performing a CCA of the
former (iii) constrained by the later (i) and ()e tested the significance of the dependence
by performing a permutation test, as above. Givieat tthe overall relationship was
significant, the axes of the CCA provided synthetiomponents regarding the way
conclusions vary depending on hypotheses and metibhgidal choices. We subsequently
addressed the nature of this dependence by perfgraniinear model of the scores on each of
the two first axes according to the hypotheses raethodological choices, and applied an
AIC-based model selection to retain the most releypaedictors (Johnson & Omland 2004).
In order to highlight potential relationship betwethe conclusions drawn and the type of
organism, we also performed a permutation tesheflabels of the three most represented
types of organisms following the procedure develiopligove. The spatial scale was adapted to
the type of organism; we thus constituted threeigso- fine-scale, medium-scale and large-
scale — including roughly the same number of studie

Results
Variation in methodological choices

Among the 87 studies, community assembly was iigegstd in herbaceous plants
(33), trees (24), terrestrial invertebrates (lighds (8), birds (5) and several others types of
organisms (5, e.g. parasites), some studies beiaested in several types of organisms. Two
assembly mechanisms were mainly tested in thetedlestudies: environmental filtering and
limiting similarity, in respectively 71 and 75 dfe 87 studies. Community assembly has been
studied at different spatial scales, using presahsence (62) or abundance data (34), as well
as in situ measurements (60) or trait values retdefrom databases (43). In addition, 5
approaches were applied to delineate the refergpeeies pools, as well as 18 null models
and 38 functional metrics (divided into four grouped five families during statistical
analyses, respectively; Appendix 2 for details). sp® these numerous potential
combinations, only some modalities were more fratjyechosen for each methodological
choice.

Concerning data acquisition, presence-absence etiatagere mostly used to test
community assembly (62% vs 66%, respectively fovirenmental filtering and limiting
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similarity), although abundance has been also dtikan into account, especially within the
last five years (45% vs 43%). Moreover, functiotralts were more frequently measured in
the field, again independently of the mechanisndietll (67% vs 69%). Concerning data
analysis, more than two-thirds of the papers ddftheir reference species pool including all
the species observed in the dataset. Among the stheies, 6% used an extended inventory
based on the regional fauna or flora, 21% spliirtatasets into operational sub-matrices,
especially consisting of environmentally homogersegroups of sites, 11% used the range of
trait values in each particular sampling unit tdirdEate the reference species pool and 10%
strictly applied the randomisation process on gmeabserved within each specific site.
Among the 18 null models, four were used in 73%toflies on presence-absence datasets,
including three classically null models formerlypéipd on species co-occurrences matrices,
i.e. SIM3, SIM5, SIM9, and the randomisation pragedof the 'species x traits' matrix (Table
2). In contrast, a wider range of null models wapplied on abundance data, and especially
many were used in a single study (Table 2). Howerardomisation of the sole 'species x
traits’ matrix — i.e. the random set of traits mathdels — still represented 37% of the choices
(Table 2, Appendices 1 and 2 for details). Among filnctional metrics, each family was
more frequently assessed by one or two metricsy@ergant for single-trait analysis and the
other for multivariate approaches (Table 3 for detigpercentages in brackets). These choices
might be partly explained by the wide applicabilifythese metrics on both presence-absence
and abundance datasets and for studying both dirsgleand multi-trait signatures of
community assembly (Table 3). Finally, among thedistinct types of tests of significance,
the direct test was performed on 50% of studiedemt8% computed the standardized effect
size (SES), both as a descriptive statistic anigatsire for testing significance, depending on
the study.

What methodological choices for what hypotheses?

Because of the non-significant result of the CCAatoding that the methodological
choices were globally independent from the hypoteels assembly mechanisms (see
Methods section), we performed a CA representimgaverall variation of methodological
choices and assembly mechanisms to investigatehetht#te methodological choices of the
authors were made consistently with the study efgérticular mechanisms (Figure 4A).

The methodological choices related to data acgumséppeared largely independent
from the mechanisms investigated. On the first §k#04%), studies testing environmental
filtering and limiting similarity entailed similachoices regarding the sampling scale, the type
of data and use both trait values from databaseésrasitu measurements. Only the study of
competitive dominance seemed more often testedllmasabundance data (Figure 4A).

The methodological choices related to the datayarsakbppeared also independent
from the two main hypothesized assembly mechanidfhost of the families of functional
metrics, the delineation of reference species paslsvell as the tests of significance were not
differentiated on the CA. Only the overlap familgesns more related to the studies
investigating the competitive dominance, which wetkerwise linked with the use of a
reference species pool strictly defined by the splecies observed within each specific study
site (Figure 4A).To sum up, the methodological cheiappear unrelated to the hypothesized
assembly mechanisms, at least when testing enveotahfiltering and limiting similarity.
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Influence of methodological choices on the detaatibassembly mechanisms

In 93% and 50% of the studies, the contributioemfironmental filtering and limiting
similarity were revealed when tested (i.e. respetti66 of the 71 and 37 of the 75 studies)
while 20% of them concluded on random communitgagsy.

We performed the CCA of the conclusions drawn ey dbthors as a function of the
methodological choices and of the hypothesizednalssemechanisms (Figure 5A). The first
axis of the CCA (20.56%) contrasted competitive ohi@nce from environmental filtering
and random assembly patterns. The second axis3%4.tainly contrasted environmental
filtering and competitive dominance, both in terosfsmechanisms and hypotheses tested,
meaning that studies looking at one of these mesimanwere frequently not studying the
other as corroborated by the results of the lineadlel. The limiting similarity has a relatively
central position on both axes of the CCA, but diiifers from environmental filtering
depending on several methodological choices (Fi§de

Contrary to the independence between the methoaloghoices performed and the
assembly mechanisms hypothesized (as identifigtidrprevious section), the current CCA
revealed significant relationships between the watlogical choices and the conclusions of
the studies for the two main mechanisms. Actudhlg, detection of environmental filtering
was related to a set of methodological choices kwpartially contrast with those performed
when highlighting limiting similarity (Figure 5A¥irst of all, there are differences in terms of
the set of rules that held several constraints teohsluring the randomisation procedure.
Both the delineation of the reference species pmal the choice of a null model appeared
more restrictive in studies that emphasized thatihgn similarity pattern, for instance by
holding constant the trait range occupied by theeoled community (Figure 5A). In addition,
the results of the linear model performed on thet faxis highlighted a significant and
positive relationship between the choice of the imoatrix as reference species pool and the
detection of environmental filtering (p-value < B)0Environmental filtering was also more
frequently detected when using presence-absencsealat and computing richness and
divergence functional metrics, as reinforced by rgmults of the linear model performed on
the first axis of the CCA (p-value < 0.05). In a@st, the limiting similarity pattern was more
frequently observed when using a sampling strageggedium-scale, abundance datasets and
in situ trait measurements (Figure 5A).

In addition to the two main mechanisms studied, petitive dominance and random
assembly patterns also exhibited a specific contioimaof modalities. As an example,
competitive dominance was more frequently obsewleen using abundance datasets, in situ
trait measurement, as well as overlap metrics diated-fixed algorithms, the latter two
choices being positively correlated to the secons af the CCA (p-value < 0.05). Several of
these choices prove to be common with those ergatili| detection of the limiting similarity
pattern. In contrast, random assembly patterns vrequently associated with fine-scale
sampling and fixed-fixed algorithm, the latter rédaeing reinforced by the significance of
this choice in the linear model performed on thaosd axis of the CCA (p-value < 0.05).
4.2.4 Importance of types of organisms on methagioéd choices and conclusions

Based on the CA, the methodological choices andthgsized assembly mechanisms
depended on the studied organism (Figure 4B, peval®.0053). The study of herbaceous
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community assembly has led to more often use almoeddatasets and functional overlap
metrics, as well as more restrictive reference isgepools, especially based on the sole
species observed in a specific site. These studge® also more frequently tested the
competitive dominance. In contrast, several stude®stigating terrestrial invertebrates’

community assembly, and particularly ant commusjtlgave rather chosen using fixed-fixed
SIM9 swap algorithm on presence-absence datasebrplement to restrictive reference

species pool. Finally, the studies examining tr@@munity assembly were less prone to held
constant several features of the dataset, and warenonly applied to the whole matrix

considered as the reference species pool, besgleg more frequently presence-absence
datasets.

The assembly mechanisms detected were also seymifyc related to the studied
organisms (Figure 5B, p-value = 0.0026). Actualgmmunities of tree species were more
prone to detect environmental filtering patternstblaceous community more related to the
detection of limiting similarity and competitive whinance patterns, while terrestrial
invertebrate communities seem rather randomly askeeinespecially ant communities.

Conclusion

A significant attention was paid on the methodsatesl to the data analysis steps, i.e.
the choices of the reference pool (de Bello eR@l2), null model (Gotelli & Ulrich 2012)
and functional metrics (Pavoine and Bonsall 20&%¢rshadowing the choices related to data
acquisition strategy. However, contrary to whatlddoe expected, our review of the recent
literature has revealed that the detection of tiaifribution patterns of the two main assembly
mechanisms highly related to the sampling scake,type of data, the origin of trait values
and the delineation of the reference species pdule a sole significant relationship has been
detected with the family of functional and nonehmtull model chosen. Moreover, many
methodological choices were related to the typeodjanism studied, showing either
organisms-oriented methodological choices or theomance given to the biological
characteristics of each organism. Consequently, ghmary steps of the analysis of
community assembly mechanisms are of high impoetaamzl need to be considered in light
of the expected patterns and of the studied orgemisVe therefore propose a conceptual
framework to address the nature of the differerdlagical mechanisms acting on trait
distribution patterns.

Guidelines on methodological issues

As presented above, many ecological processes dsivenunity assembly, acting at a
variety of spatial and temporal scales, and thusgbable to generate patterns at scales that
may differ from those at which processes actuattypaedominantly. In the following section,
we describe the different steps needed to perfotraitabased null model analysis testing the
influence of assembly mechanisms in light of therent knowledge in functional and
community ecology (Figure 2). We then propose duids for future studies testing the
influence of the currently most studied communggembly mechanisms, i.e. environmental
filtering, limiting similarity and competitive domance (Table 4).

Sampling strategy and pontential confounding valhgh
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While examining community assembly in a speafintext, each process regarded as
predominant for community assembly requires tothdied at the relevant scale (Kraf et al.
2014). Identifying the scale(s) at which the signatof a process is to be found will partly
determine the sampling strategy. When considerirsudy scale, a first choice resides in
defining the size of the observation units, i.ee dampling scale at which the pattern of
species coexistence should be assessed (hereaftedrigrain’, Figure 2, Wiens 1989). This
observational unit requires presenting homogeneammmlitions regarding the mechanism
studied in order to properly define the communityy. the same disturbance regime or stress
level when studying environmental filtering or teame limiting resource(s) when testing
competition. The overall set of these ‘grains’ isampling repetitions delimits the ‘spatial
extent’ of the sampling scheme, i.e. the area wladrehe observation units are located
(Wiens 1989). This area is likely to be heterogeseim community composition due to the
potential influence of several other entangled dict(e.g. soil texture or resource pools)
which predominate at other spatial scales. As a@&gumence, the importance of ecological
processes acting at fine-scale, such as compettanbe obscured if the sampling plots are
located in sites submitted to different environnaéicbnditions, such as along an altitudinal
gradient. Insofar as one is cognizant of this pdésampling bias, it is advisable to avoid
random and regular sampling, even if it can alsn&ally be taken into account during data
analysis. A stratified sampling, based on the twif the study area into subareas showing
more homogeneous environmental conditions (hereafiened ‘strata’) appears generally
more suited to study community assembly mechanis@sly acting at fine-scale (de Bello
et al. 2012). As the strata do not need to be woatis, a random selection of grains can then
be performed. For an accurate development of sampliethods, one can refer to Sutherland
(2006).

To sum up, we primarily emphasize the choice ofefevant sampling scale
community assembly mechanisms being intimatelyéeihko the spatial scale of analysis,
besides depending on the organisms studied (Tabks4an example, several selected studies
that considered different spatial scales as pathaf experimental design had only detected
patterns of limiting similarity at their smallesirapling scales (e.g. Kraft and Ackerly 2010,
Yang et al. 2013). This appears consistent givanh kfotic interactions are known to mainly
occur at finer spatial scales (Figure 1, FigurevBile others processes such as disturbances or
environmental filtering may act at larger scales.

Abudance vs. presence-absence data

The interpretation of a trait-based null model gsial greatly depends on the type of
data. Several studies have hypothesized that emagatal filtering may be detected on the
basis of the simple presence of species (ex. Cangel al. 2007, Bernard-Verdier et al. 2012)
because presence-absence data inform on the spdulgg to occur in a given habitat,
without any indication on its success relative tiveo species. The absence of a species could
be due to its unsuitability to persist under abictnditions characterizing the area studied. In
addition, the presence of dominant competitors &¢@ibo explain the absence of species,
following the competitive exclusion principle. Cargely, abundance data provide insights
into the ‘traits x conditions’ combinations underhieh species are successful when
competing for the same limiting resource (Cingolanal. 2007). Therefore, short-term and
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fine-scale dynamic processes such as biotic inierec among neighbours are generally
investigated with abundance data (G6tzenbergel. @042; Wilson and Stubbs 2012), thus
considering that niche-based processes rather thevérait distribution of abundant species
(Shipley et al. 2006). Environmental filtering camodify relative species abundances by
promoting species that show a range of respongevatues allowing them to persist and
grow in conditions created by a specific abiotiogass, while reducing the size of
populations of species that display suboptimat tralues, leading to shifts in weighted-mean
trait values (Shipley et al. 2006, Table 1).

Although the choice of the type of data highly deggeon the aim of the study, when
abundance data are available, it is generally ablesto perform complementary analysis to
ensure the consistency or complementarity of theepe detected on both types of data. In
the event of abundance use is accompanied by catopas or directional changes,
comparing the results can provide important clmedetermining the processes that shape the
different aspects of the functional diversity bgtilighting which traits are possessed by the
dominant species. In addition to the complementargrpretations provided by these two
types of data, statistical considerations also riedzk taken into account. For instance, some
functional metrics are likely to be susceptibleotdliers, especially those of the functional
richness family, besides computed only on presasence.

To sum up, we consider of great value to use almgaldata when investigating the
effects of both abiotic environmental factors anidtib interactions, notably because
abundance is a more performance-related indicafospecies observed under various
environmental conditions (Shipley et al. 2006, €al), besides capturing the short-term
dynamic nature of processes studied (Mouillot et28l12). However, the study of large
environmental gradients may also be performed esqurce-absence datasets.

Trait values from databases vs. in situ measuresnent

In order to test community assembly using a tragdal null analysis, two different
approaches currently coexist: either performingita (also sometimes called on-site) field
measurements, or relying on trait values from degab.

Trait values retrieved from databases are genewdlaggregated nature, values
coming from multiple populations to a much widegarof environmental conditions. These
conditions may further widely differ from those exg@nced in the habitats studied which
may average the effect of environmental filtering darge scale, generally at the expense of
characterizing finer scale functional responsesaséquently, the use of trait values from
databases is usually not recommended when stufipexgcale processes (Cordlanwehr et al.
2013). Yet it is relevant when studying environnarftltering mechanisms in particular
habitats, especially because many databases preskitional data which inform on
measurement conditions (habitat type, applied pmjand allow distinguishing the origin of
trait values to ensure the relevance of the cheséues. In addition, getting reliable data is
the primary objective of developing standardizedt@rols (Garnier et al. 2001, Cornelissen
et al. 2003, Pérez-Harguindeguy et al. 2013). Winaih values come from databases, the
same issues remain, especially on the measurementeols used. Therefore a key point in
the use of values from databases is to create eohdatasets using trait values measured
with similar protocols.
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Field measurements allow taking into account theaspecific variability, i.e. the
consequences of the abiotic factors and bioticrasteons experienced by the different
populations at fine-scale (Jung et al. 2010, Alle¢ral. 2011). As such, their use is relevant
both for studying environmental filtering and, ahefr-scale, the signature of biotic
interactions (Cordlanwehr et al. 2013). When tratues are measured in situ, several
methodological issues need to be addressed toestimirelevance of measurements, such as
the sampling date, the pedoclimatic conditions, rineasure of resources availability, the
number of individuals sampled, as well as the plogyoof individuals, and the ontogeny of
individuals and organs. Filling these details easua more relevant interpretation of the
mechanisms studied, reducing sampling bias andiegssome biological realism.

While in situ measurement can be challenging adéts, missing data in existing
databases may limit their optimal use, mainly beeaseveral functional metrics (e.qg.
functional richness or convex hull volume, Pakera@h4) appear highly sensitive to this lack
of information. However, currently several optiasfsvarying complexity exist to deal with
this issue without requiring a removal of speciksut et al. 2011, Taugourdeau et al. 2014).
Certain imputations, such as replacing missing dgtathe mean or the median of the
available trait values, may be however potentiattigievant choices, especially when the null
model reassociate the traits values among the epetithe dataset in an equiprobable way,
then altering the null hypothesis.

To sum up, we suggest that it is more relevantswin situ trait measurements rather
than using trait values from databases when stgdgommunity assembly mechanisms at
fine-scale such as biotic interactions (Table 4td@mdwehr et al. 2013). In contrast, using
values retrieved from databases for large-scaleliety i.e. along large environmental
gradients, can be sufficient when studying envirental filtering, although this choice will
dependent on the plastic nature of the organisms.

Delineating reference species pools

A reference species pool here refers to all theispdikely to establish in a specific
site. Delineating the reference species pool iessential and tricky question of practical
importance since the results of null model analgsgisctly rely on its more or less restrictive
definition. Eluding the question of defining thdance species pool may eventually lead to
erroneous inferences about ecological processgmciefly because underestimating or
overestimating it can partially hidden the signathe process studied (de Bello et al. 2012,
Lessard et al. 2012). As indicated above, the defmof the reference species pool is related
to the chosen sampling scale.

The reference species pool can be defined eitthéraly or by taking into account
the mechanims in terms of their expected influersigch as the biological constraints
(Lessard et al. 2012). In most cases, a refergramaes pool is arbitrarily defined on the basis
of an inventoried list of species found in the @iéint sampling units, even if some studies
refer to the overall set of species in the regidaaha or flora (Table 4). This is particularly
relevant when testing assembly mechanisms operatit@yge- and medium-scales, such as
environmental filtering. The use of such inventdrapecies list is nevertheless based on the
assumption that the local flora (or fauna) obsemreder these habitat-specific conditions is
assumed to be well depicted in the sampling schemealark diversity is negligible (Partel et
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al. 2011). Moreover, it requires that the spedies$ tannot sustain viable populations in these
habitat-specific conditions have theoretically bgeaviously removed in order to prevent
from any strong influences of outliers on traittdisition (de Bello et al. 2012, Kraft et al.
2014). As an example, some woody species cannopletentheir life cycle in certain
environmental conditions characterized by a higitubance frequency such as arable fields.
There are also several methods that take into at¢be biological and ecological constraints
of each study to define a reference species paddt, Fone of the most commonly used
proposes to restrict the influence of outlier specias well as the existence of potential
heterogeneity within the randomised matrix by usthg range of trait values in each
particular sampling unit to mark off the referemspecies pool within boundaries (e.g. Gotelli
and Ellison 2002). This definition is particulargpplied when testing limiting similarity
principle and other fine-scale mechanisms. Secandther common method relies on the
definition of operational sub-matrices consistirigenvironmentally homogeneous groups of
sites, i.e. strata, defined on the basis of indéeencovariables, such as vegetation types
(Ding et al. 2012, Pipenbaher et al. 2013) or locat (Richardson et al. 2012). Third, fine-
scale community assembly is also sometimes studiew) the sole species observed in each
specific site, without consideration for other coomities that constitute the matrix, which is
equivalent to applying a randomisation procedudependently for each site (see Appendix 2
for details). Finally, although less applied sq the delineation of the species pool may also
take into account differences in frequency andlmmaance of species on the whole dataset.
When considered, these differences are howeverrggnencluded in the definition of the
randomisation procedure of the null model (Gotllllison 2002, van der Plas et al. 2012,
Chalmandrier et al. 2013, Dante et al. 2013).

To sum up, we suggest defining the reference sp@del according to the hypothesis
on the mechanism of community assembly of the studrganisms. For instance, a species
may be absent from a target community along anrenwiental gradient due to either spatial
dispersal limitation or environmental filteringei.in this case the species can disperse to the
site while being unable to persist in local abiotionditions (Figure 1). When testing
environmental filtering on trait distribution patte we recommend taking into account the
dispersal limitation of species in order to avowk@stimation of the reference species pool.
As another example, in plant community, limitingngarity patterns is expected to occur
when a species can persist in spite of abiotic itiomd in the absence of neighbours while
being excluded in the presence of these competiWes thus recommend removing to the
species pool the species unable to persist givealilotic conditions of the sites (Figure 1).

Null models

According the previous multivariate analyses (sec), the design of null models
appear less influential than previous methodoldgib@aices to detect community assembly
mechanisms. We however suggest to put these caomesighe 18 null models being divided
into four groups as part of these analyses.

Based on this review, we first stress the imporawicclarifying, as much as possible,
the null hypothesis which justifies the choice bé thull model and the functional metrics
according to the community assembly mechanism etidihis hypothesis depends primarily
on choices related to acquisition steps, i.e. tampding scale, the type of data and the
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delineation of the reference species pool. As aamgie, competitive interactions among

neighbours are generally investigated at fine-scaiéh abundance data and a restricted
reference species pool (Cingolani et al. 2007, W¥il& Stubbs 2012). Second, a large number
of studies are not sufficiently explicit about timethodological choices made, although this
largely determines the subsequent interpretatidhebbserved trait distribution pattern.

When using presence-absence data, we recommendngp$lM9 to avoid attributing
trait values of common species to rare speciesewpileserving the row and column
marginals, especially when interpretation of tigggicance is performed across the whole for
testing environmental filtering. Although this cbeiallows taking into account all of the
unwanted variability of a presence-absence datasetemind that the study of this type of
data is not recommended in order to test some ddgenechanisms, especially at fine-scale.

When considering abundance datasets, several shoacebe made, depending on the
constraints sought, but none of these choices kakpke constraints. Indeed, according to
the mass ratio hypothesis, niche-based procestes daive the trait distribution of abundant
species (Grime 1988, Shipley et al. 2006), theeefbis important to take into account when
choosing the randomisation procedure. Especiallgnvesting biotic filtering, we suggest
randomising the ‘species x traits’ matrix while @8ing probability of assigning trait values
using frequencies of trait values (Dante et all30or (ii) randomising within classes of
comparable abundances (Wilson & Stubbs 2012). Thaegposals of randomisation
procedure allow partly overcoming the attributidntrait values of dominant species to rare
species.

Finally, the definition of a reference species pwobich reduces the number of species
in order to take into account some expected biockigtonstraints can avoid applying some
additional constraints on the null model chosen.aAsexample, by using the range of trait
values characterizing each particular sampling tindelineate the reference species pool, it
is possible to test the influence of the limitingngarity on trait distribution after taking into
account one of the expected influence of environai€filtering, i.e. trait range reduction.
This appears of great interest when studying foedes biotic filtering because the
interpretation of the observed trait distributioattprn can be obscured, especially if the
different sampling plots are located in differebiatic environmental conditions (Table 4).

To sum up, the null model is the core of the ansalysocedure, while being
conditioned by many methodological choices reldtedcquisition steps. In this context, we
recommend choosing the most appropriate null maieén the assembly mechanism
hypothesized before defining the experimental aesig

Choosing appropriate metrics

From a mathematical point of view, several metdas be applied, both on presence-
absence and abundance datasets and for singlasicarhulti-trait analysis, besides regardless
of the mechanism tested (Table 4). However, sommeili&s of functional metrics are
considered more appropriate to test environmeiitatifg or limiting similarity, such as the
functional richness and the functional regularitgspectively (Stubbs and Wilson 2004,
Cornwell et al. 2006, Figure 2).

In addition, given the large number of functionaétnts used in this corpus, the
standardization of the choice of metrics couldvall better comparison of results of future
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studies, so we suggest using (i) the range orahgex hull volume (CHV) when testing the
functional richness, (ii) the mean or the commumigighted mean (CWM) for the functional
mean, (iii) the Rao quadratic entropy (Rao) or Eumctional Dispersion index (FDis) for
investigating the functional divergence, (iv) thean Nearest Neighbour Distance (mMNND)
for the functional regularity family and (v) the are abundance-weighted overlap using
kernel-generated population density to estimatefuhetional overlap (Mouillot et al. 2005,
see Appendices 1 and 2 for details). These funatioretrics are the most used of each family
in the 87 studies and, for most of them, in rea@mparative studies, appear more prone to
detect patterns of trait distribution (Mouchet le2810; Aiba et al. 2013; Mason et al. 2013).

To sum up, we recommend applying, as much as pgessikfunctional metric with
known abilities to detect patterns, besides ableet@applied to a wide range of types of data.
In addition, we highly recommend testing severatdees of the trait distribution by choosing
several metrics from different families (as progb&egure 2B, left).

Hypothesis testing

Despite the widespread use of null models duriegdlt decades, there are essentially
two distinct ways for conducting tests of significa, i.e. direct and indirect tests. A direct
test provides the p-value of an observed traitdbasttistics from its position in the
corresponding distribution of ‘null’ communitiedsa called ‘null distribution’. Conversely,
indirect tests are based on (i) either additionah®ary statistics, such as standard effect size
(SES, Gotelli and McCabe 2002), confidence intervéCl), mean, median values of
functional metrics of the null distribution (ii) @ test of comparison of the observed and null
distributions ¢2, Kolmogorov-Smirnov, regression). Indirect testensider reference
distributions of these statistics based on addii@ssumptions (e.g. by computing CI and
SES under the null hypothesis that the observaaoaslistributed normally), despite possible
violations of the assumptions. For instance, SESasmmonly used in the context of
functional ecology under the often implicit assuimptof normality of the null distribution,
both as a descriptive statistic and as featuréefting significance (Veech 2012). When their
assumptions are violated, the indirect tests caimpeired by inflated type | or type Il errors
(Veech 2012), besides such errors must be disshgdi from those related to the choice of
the randomisation algorithm. In addition, while gtatistical power of indirect tests based on
reference distributions is well documented, thésteal power of non-parametric direct tests
is not always good as well as highly variable gitles specificities of the datasets (Johnson
1995). We therefore suggest that direct test shioelldonducted for each study.

Another choice concerns the scale at which the mygbthesis must be tested: either
per site or across the whole matrix by comparing tbbserved mean value to the null
distribution combining all null communities createthis choice is based on the specific
features inherent to the observed matrix. For nmeathe interpretation of the significance at
the scale of the area studied, i.e. the spatignéximplies using matrices constituted by a set
of sites presenting homogeneous conditions regattien mechanism studied, thus preventing
the potential influence of entangled factors whigbdominate at other spatial scales. This
choice is especially related to the applicatioswép algorithms, whose aim is to modify the
structure of the whole observed matrix to createle/mull matrices while holding constant
Grand total (Figure 3). This randomisation methoals vpreviously combined with metric
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allowing summarizing the structure of the matrixaaghole (e.g. C score, Gotelli 2000). In

contrast, a site by site analysis randomising #pecies X traits’ matrix, i.e. an approach
comparing the value of the observed functional imétreach particular community with the

distribution of values characterizing the set of nammunities based on the ‘species x sites’
data of this specific site, can keep certain caiss on the ‘species x sites’ matrix. As an
example, the randomisation of the ‘species x fraistrix keeps constant both the species
richness and the species-abundance distributioraich site. Given that these features
influence the calculation of many functional metrithe site by site comparison can avoid
breaking the Tokeshi’s principle in some circumstm However, this choice requires setting
an additional threshold to interpret the existeoican actual community assembly: defining a
minimum number of sites that departs from randoniendpplying a post-hoc test.

To sum up, we consider of great importance to syatieally apply a direct test of
significance, which can be supplemented by one orenindirect tests after checking the
assumptions. In addition, we recommend taking attwount the assumptions determining the
choice of the interpretation scale of significanice, across a site by site or across the whole
matrix; this choice depending on the null modelsg#mand the data heterogeneity.

Conclusions and Perspectives

In the present study, we aimed at demonstrating ghalying community assembly
not only requires to choose the proper null model fanctional metrics, but also that all the
methodological choices, and particularly those lose relationship with the hypothesis on
assembly mechanism to be tested are of high impaetaA review of 87 recent studies has
highlighted that conducting a trait-based null maalealysis cannot be reduced to the sole
choices of a randomisation algorithm and one (s#vdunctional metric(s) and that the
methodological choices during data acquisition stepre highly related to the detection of
the two main assembly mechanisms, i.e. environréiitaing and limiting similarity. The
analysis of the studies constituting our corpus aksvealed the key role of the studied
organisms in driving methodological choices, sufggseither a common strategy among
researchers working on the same biological models dependency of the methodological
choices to some specificities of the organismsistu@e.g. a fine scale study appears more
relevant for testing the influence of competitiveeractions among terrestrial invertebrates
rather than among birds).

We are cognizant that our approach may have patelfithitations. First, the
hypothesis considered in the Introduction sectibrmany retained studies constituting the
corpus is generally restricted to the assembly imr@ism tested, without references to specific
trait distribution patterns expected in the speatfontext of the study, e.g. reduction in the
amount of trait range occupied by a community ahaleer dispersion of species traits within
this functional space when testing environmenttdring. Second, we rely on the conclusions
drawn by the authors to characterize the real emibe of the mechanism studied. However,
the generality of this conclusion is usually basedhe results of several functional metrics,
null models and/or tests of significance chosenrddaer, the complexity of combinations of
methodological choices could not be taken into aotaue to the necessary grouping of
methodological choices for null models, functiomadtrics and tests of significance (4 groups,
5 families and 2 groups, respectively). Finallyegi the large number of studies which have
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investigated the contribution of both environmeriiigéring and limiting similarity based on
the same methodological choices, especially relatedhe acquisition steps, these two
mechanisms are considerably over-represented ircdhgus. However these grounds are
representative of the current research in thisiglisary field and, the important number of
studies (87) and the time-scale covers (more tlagears) allows us to be confident in our
ability to have accurately detected the existingdéncies, at least for the major assembly
mechanisms studied.

Based on these findings, we emphasize the impatahthe data acquisition strategy
that need to be designed in conjunction with théhoaological choices from the sampling
strategy to the origin of the trait data. We therefproposed guidelines for the study of
assembly mechanisms, especially environmentatifige limiting similarity and competitive
dominance. However, these guidelines are basedvorpéarticular assumptions, implicitly
shared by most of the 87 studies: (i) the neglayibifluence of intraspecific variability
compared to interspecific functional differencdiwing the allocation of a mean-trait value
per species and (ii) the predominant influencerdy one mechanism at one spatial scale, i.e.
competitive interactions prevail at a finer scélart environmental filtering.

Since May & MacArthur’'s seminal paper (1972), ispacific variability appears to be
an essential component when studying niche-basecegses. Currently however, relatively
few selected studies take into account this pavaahbility, although it may prove to have an
important influence on the observed patterns (&tra. 2010, Cianciaruso et al. 2012). This
may be partly due to a lack of null models fittedthis specific type of data, paired with the
only recent emergence of suitable functional meratill restricted to certain families (Leps
et al. 2011, Bello et al. 2011, Violle et al. 20avoine and lzsak 2014). Beyond the
consideration of intraspecific variability, anoth@ajor issue in the coming years remains
analysing trait data at the individual-level ratliban species-level in order to understand
community assembly. To date, few studies have densd this type of data, although their
analysis appears more suitable to detect pattéragnomunity assembly (Paine et al. 2011).
Thus, by accounting for individual trait variatiome will be able to more precisely consider
the main driving processes leading community asienwhich actually operate at the
individual-level rather than at the species-le¥ajain, the lack of null models and functional
metrics proves to be a major obstacle for futuszaech, so we suggest that the proposal of
new functional metrics and null models, more suttethese types of data, constitutes a first
step to analyse more effectively the trait disttidiu patterns at the community-scale.

Community assembly has so far focused on two maschanisms: environmental
filtering and limiting similarity. These two mechams presenting clearly opposite patterns,
they were often implicitly assumed the cause of thserved trait distributions when
deviating from the null hypothesis. Recently, salstudies have however highlighted, both
theoretically and experimentally, that this dichnotus representation was partially irrelevant,
for instance because competitive interactions cdelad to trait convergence patterns
(Bernard-Verdier et al. 2012, HilleRisLambers e2&l12, Godoy et al. 2014). In addition, the
requirement to develop different experimental desio order to test these two mechanisms
tends to make the current dichotomous interpratatiorny in the context of the current trait-
based null model analysis. For this purpose, wektoamake more explicit the ecological
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processes tested and their associated patterns wglrag a trait-based null model approach.
This first and crucial step will facilitate the sglguent methodological choices.

To conclude, one of the major challenges in ther&utill be to disambiguate the trait
distribution patterns in a context of interactimgulti-scales and confounding influences of
assembly mechanisms. It echoes the growing caklh fiarore comprehensive theory in which
the key components can still yield separable sigeat(Vellend 2010). To overcome this, a
theoretical perspective will be to change our cptioe of the null model. Actually, the
current randomisation-based conception considaitssttime properties that are intended to be
tested should be shuffled, while the other featwkshe matrix should be hold constant.
However, permuting the trait values of the species trait-based permutation) or their
distribution across communities (i.e. taxonomic position permutation) are not direct ways
to assess the absence of influence of an assendallyanism. A different conception of a null
model could be proposed, for which the new null elocbuld be defined as a simplistic
representation of a more complex mechanistic maéda®glinstance, in the case of niche-based
processes, a perspective will be to further develogchanistic models of community
dynamics incorporating both niche-based and neptmiesses, and to devise a set of models
representing the prominence - or not - of nicheetlagrocesses when fixing some of the
parameters.
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Figure 1: The different ecological filters that might influse community assembly (partly adapted from
Gotzenberger et al. 2012). The Global species ipoblides all the species currently on Earth. Disgkabilities
restrain this list of species, thus constitutinRegional species pool (i.e. all the species inasarably large
area of the Earth’s surface). Within this grouplyospecies able to sustain a population in paicalbiotic
environmental condition (e.g. temperature, acidi¢sy constitute the Environment-specific specieslsensu
de Bello et al. 2012). Two successive addition&f shaping the assembly at medium-scale (i.theasite-
scale, such as a mowing frequency in a hayfield) fame-scale (i.e. at the plot-scale, such as caitae
interactions among plants) ultimately define thenowinity.
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Figure 2: A conceptual framework describing the relationstbptween the underlying processes of community
assembly and their expected patterns in termsagfdistribution, while taking into account the sphscale of
the study. (A) The ellipses joined by dotted linegresent the spatial scales of different studegdsets (i.e. the
extent, top) and their associated sampling scalesgiiich the studied processes are expected predon(i.e.
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the grain, bottom). (B) At each spatial scale, saivexpected patterns are related to the signatucemmunity
assembly mechanisms known to produce a partictddr distribution, thus modifying a set of featwé the
distribution (see Table 1 for details). The typalafa allowed to test these expected trait disiohus indicated
below each functional component representatiom)(lef

‘species x sites’ matrix

sitel site2 site3 sited  site5 site 6
species A
species B entries (species in site): FOWS
. presence-absence inal
species C margina
_ abundance SUMms
species D
species E
\ ' ) \
columns marginal sums Grand total

‘species x traits’ matrix
trait 1 trait 2 trait 3

| species A I\\\{

I '\\

| species B :‘\|

I 1 . .

I species C K S randomization
I 3% procedure - -
I species D \ %

1 0,

! i

1

1

1
species E \ i ::"I'

entries (variables): quantitative, semi-quantitative,
qualitative, binary, multichoice nominal, fuzzy

Figure 3: Schematic representation of an example of randdiois scheme. The data needed to study
community assembly commonly consist of two matri¢@sn the first ‘species x sites’ matrix, rowseaspecies,
columns are sites, and entries are the presenesm@bor abundance of species in sites; (i) in $beond
‘Species x traits’ matrix, rows are species, colagnmane traits, and entries are the trait valuespetigs, i.e.
attributes, usually mean-trait value for quantiatior semi-quantitative traits. Null model presentesre is
defined as the ‘random set of traits’ null modelilie latter, the observed occurrences and abuaedarispecies
within sites were held constant in the ‘speciesitgss matrix. The observed trait values were raniech
between rows only, while still preserving the rielaships between attributes specific for each gwdie. the
traits are kept together when assigning the talites of a species to another.
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Figure 4: Correspondence analysis (CA) biplot between @)hipotheses on the assembly mechanisms testdd)ehd modalities chosen for each methodologatadice.

(A) The explanatory variables were shown by différeolors, depending on the methodological choimdtom left) while the responses variables areoid [capital letters.
(B) The position of the papers on the ordinaticemplvas shown by different colors, depending ortype of organism (bottom left) while the respongasables are in bold
capital letters (bottom right).
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methodological choice (bottom left) while the respes variables are in bold capital letters. (B) Phbsition of the papers on the ordination plan slaswn by different
colors, depending on the type of organism (botteft) hile the responses variables are in boldtahfgtters (bottom right).
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Table 1: Overview of major mechanisms shaping communitgiedy and their associated patterns and

literature sources

Theories

Definition Expected pattern

environmental filtering
(ENV)

harsh environmental conditions favour teait convergence leading to: a decrease
suite of trait, allowing certain speciesf the range (Weiher & Keddy 1995;
characterized by this trait syndrome fornwell et al. 2006); a decrease of the
persist and grow, while others are excluddigpersion (Kraft et al. 2008); an
due to non-optimal trait syndromegcrease in overlap among abundant
Environmental filtering may be caused kgpecies within a community (Weiher &
environmental stress, resource limitatiddeddy 1995) and potential shift in
due to naturally resource-poor soils arean, although not necessary observed
disturbance regime (Weiher & KeddgKraft et al. 2008). Same expectations
1995). for land use intensification.

limiting similarity
principle (LIM)

functionally dissimilar species use different

resource, spatial and temporal niches, thus, .. . i .
) o . .frait divergence leading to: an increase
preventing competitive exclusion, while h : :
i - . of the dispersion (Stubbs & Wilson
functionally similar species compete for tr‘%

same niches and are more orone 04); a more platykurtic distribution
P ornwell & Ackerly 2009); a regular

competitive  exclusion (MacArthur &( : )
Levins 1967; Stubbs & Wilson 2004). ThePacing (SFubbs & Wilson 2004) and a
ecrease in overlap among abundant

pattern is only expected for traits related Q ecies within a community (Mason et
the use of a limiting resource, such as li 2007)

in highly productive environments (Kraf et” '
al. 2014).

facilitation (FAC)

primarily the same patterns than those
positive interactions allows coexistence lexpected from underlying competitive
preventing competitive exclusion. Diregrocesses associated with the limiting
facilitation could be important at the earlsimilarity principle: trait divergence
stages of a succession, and on the hgSpasojevic & Suding 2011). A potential
environmental conditions (Brooker et ahcrease of the range on harsh conditions
2008). Indirect facilitation could lead to thdue to the expansion of realized niche is
same results in the resource-rigxpected (Bruno et al. 2003) and
environments characterized by species-rigtential shift in mean for certain
communities (Brooker et al. 2008). particular traits (Butterfield & Callaway

2013)

competitive dominance suboptimal trait syndrome, up to

(COM)

resource-rich soil favour one optimal suite
of traits, allowing to be competitive for the
limiting resource (i.e. the latter being the

limiting resource for all species). SpeCi(frsait convergence leading to: a decrease
characterized by this trait syndrome becomn 9 g to:

. ) . . OF the dispersion (Schamp & Aarssen
major competitors (i.e. classic C-strate%og_ Pakeman et al. 2011 Bernard-
speciessensu Grime 1977), limiting theVerdi'er et al. 2012) aﬁd an i,ncrease in

growth of weaker competitor presentin(%/erlalo among abundant species (Price

- ) . al. 2013). In the case of competitive
competitive  exclusion mechanism Q

dissimilar species (i.e. 'productivit ﬁlterexclusion of dissimilar species, a
P €. P y decrease of the range could also be

sensu .Grlme .2006)' S|m|Ia}r majorxpected (Schamp & Aarssen 2009;

competitor species could coexist due [Q. . ;
o . Laliberté et al. 2013). only for certain

equalizing fithness processes (Chessor% cess-related traits

2000). The pattern is only expected B '

traits related to the use of the limiting

resource, such as light in highly productive

environments.
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disturbances could act at fine-scale by

creating a patch distribution of resources

and environmental conditions (e.g. grazing,
filtering due to fine-  trampling, deposit of dung and urine imait divergence leading to: an increase
scale environmental  pastures, i.e. 'disturbance filteénsuGrime of the dispersion (Pakeman et al. 2011;
heterogeneity (FIN) ~ 2006). This fine-scale filtering preveritaliberté et al. 2013)
competitive dominance, making viable
several trait syndromes at a fine-scale (i.e.
guadrat scale in our study)
auxiliaries and/or predators (i) either favour
several trait syndrome in order to
promote/avoid the positive/negative
interactions due to species-specifipecies-specific relationships leading to
relationships (e.g. Becerra 2007), (ii) or tmit divergence: an increase of the
favour one trait syndrome due to thdispersion (Becerra 2007; Loiola et al.
influence of generalist species, which ma912) and a regular spacing (Kraft &
have an equalizing role, e.g. by inflictingckerly 2010) // generalist influence
greater predation on the dominant specieading to trait convergence: an increase
(Chesson 2000) or leading to flowering overlap (Dante et al. 2013)
synchrony by increasing the likelihood of
pollination of coexisting species (Ghazoul
2006).

multi-trophic
interactions (species-
specific relationships,
generalist influence)

Table 2: Synthesis of null models and their major relatedst@ints. Nulls models can be described by their
abilities of maintaining (fixed) or altering (alest) some parameters of the randomized matrix. titiad, the
randomization procedure can be made (i) eitheegpkconstant the selection probabilities of eachbioation,

i.e. equiprobable selection (fixed-eq), or with Ipabilities proportional to a given parameter, sashspecies
frequencies (fixed-pr). Species Richness: numbepeties in each site; Global species frequenoigsber of
occurrences of each species over the whole mathichwis influenced by the randomization processesSi
abundances: sum of the abundance of all speciesitpeGlobal trait values frequencies: traits rilisttion over

the whole dataset; Trait range: range of trait @alper site. * Stratified randomizations modify tieéerence
species pool, and thus indirectly the randomizettiria** Swap procedures can be applied accordmgeveral
swap algorithms (i.e. independent, trial, sequértial quasi swap method). *** Particular null mosi€l.e.
RA3, r2table, abundance-weighted trait shufflinglerev merged together, and with unclear models.
Presence/absence dataset: number (and percentagg) models applied on presence/absence datanddmce
dataset: number (and percentage) of null modelsezppn abundance data. The total number of nullei®is
upper than the number of retained papers becaueafse of several null models in a large numberebf.
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Species Global trait Presence /
Species Global species  Sites total values Trait absence Abundance
class of model Richness frequencies abundancesabundances frequencies range dataset dataset groups
, altered -
. global fixed altered altered altered 21 (23%) altered
sim3 )
stratified* fixed a!tered or altered or fixed- a!tered or altered -
fixed-pr pr fixed-pr 3 (3%) altered
global fixed fixed-pr fixed-pr altered 10 (11%) fixed - altered
simb5 I ' ' ' altered or
stratified fixed fixed-pr fixed-pr fixed-pr 4 (4%) fixed - altered
sSimo** fixed fixed-eq fixed-eq altered 14 (15%) 4 (10%) fixed - altered
uniform fixed altered altered fixed-eq 3 (3%) altered - fixed
equiprobable source ' —
000l fixed altered altered fixed-eq 5 (5%) altered - fixed
size overlap occurrences weighted . L N ot
source pool fixed fixed-pr fixed-pr fixed-eq 4 (4%) fixed - fixed
abundances weighted .. ' i .
source pool fixed fixed-pr fixed-pr fixed-eq 3 (3%) fixed - fixed
. , ) altered -
per site fixed altered fixed altered altered allere 4 (10%) altered
population-based per site (fixed-fixed ' ey ' altered -
floating-zero on occurrences) fixed fixed-eq fixed altered altered altered 1 (2%) altered
per species (fixed- ' ey ' —y
fixed on occurrences) fixed fixed-eq altered fixed fixed-eq altered 2 (5%) fixed - altered
population-based . , o , i
fixed-zero per site fixed fixed-eq fixed altered altered fixeql 8 (20%) altered - fixed
, ' ' ) altered -
random set of global fixed fixed-eq fixed fixed altered altered 14 (15%) 11 (27%) altered
traits I ) ) ) ' altered or fixed- altered or altered -
stratified fixed fixed-eq fixed fixed or fixed-pr 2 (2%) 4 (10%) altered
No equivalent / Unclassified / Unclear
rrx 7 (7%) 7 (17%) unclassified
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Table 3: Synthesis of functional metrics used to study camity assembly. The large number of different clton methods led us to bring together into braad well-
known functional components (Pavoine & Bonsall 20Mainly based on the reality of mathematical dinklany metrics are characterized by a restricmali@ation to a
certain type of data, either presence-absenceglesirait data.

Components Definition

Type of data

Single-trait st

Multi-trait metrics

richness

mean

divergence

regularity

overlap

the amount of functional space Presence/absence

occupied by a community

abundance
the community-level mean of presence/absence
trait value abundance

the dispersion of species-trait presence/absence

within the functional space

occupied by a community abundance

the evenness of species-trait
distribution within the
functional space occupied by a
community

presence/absence

abundance

) presence/absence
the amount of functional space

shared among all pairs of
species co-occuring within a

X abundance
community

FR., MST, Petchey and Gaston's FD index,
range (45%)

mean
CWM

FDis (11%),MTD (26%), Rao's quadratic
entropy (13%)WD, variance

FDis, FDiv,FDvar, MTD, Rao's quadratic
entropy,WD, CWV

min/max MST link, minNND, mNND (25%),
sdND, sdNND (22%), sdNND overlap,
Variance in AN overlap, varND, skewness

FRO, min/max MST linkmMNND, varND,
skewness
Weighted AN overlap, Mean overlap

mean abundance-weighted overlap (kernel-
generated population density)Mean overlap,
Weighted AN overlap

convex hull (26%), MST, Petchey and
Gaston's FD index PS

FAD2, FDis, FDiv,MTD, Rao's quadratic
entropy

FDis, FDiv, MTD, Rao's quadratic entropy

FEve,minNND, mNND, sdND, sdNND,
Variance in AN overlap, varND

FEve, FRE,, mMNND

Table 4: Proposals of combinations of methodological ch®igigen the community assembly mechanism studiedeither abiotic or biotic filtering. For each
methodological choice, several modalities, usuléymost commonly used, are proposed. + indicatelaant choice, ~ a less relevant but allowedaoghavhile a lack of
figure highlights an avoidable choic
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abiotic filtering

biotic filtering

methodological choices

main modalities

environmiiitaring

limiting similarity

competitive dominage

DATA
ACQUISITION

sampling strategy

fine-scale
medium-scale
large-scale

+

+

+

+

type of data

presence-absence
abundance

R

nature of trait data

in situ measurements
database

T+ i+

DATA ANALYSIS

reference species pool

whole matrix
submatrices

restricted by trait range
per site

null model (see Table 2
for details)

SIM9 (presence-absence only)
random set of traits
population-based fixed-zero per site

o+ 4+ o+ + 4+

+
+

component of diversity
(see Table 3 for details)

richness
mean
divergence
regularity
overlap

X+ 4+ o+

~ (facilitation)

+

+
+
+

scale of significance

whole matrix
per site

+ + +

test of significance

direct test
indirect test

~

+

EXPECTED
PATTERNS

expected patterns

component of diversity

richness
mean
divergence
regularity
overlap

decrease

decrease
decrease
increase

increase (facilitation)
depending on the trait
increase
increase
decrease

decrease

decrease
decrease
increase
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Annexe B: Description des métriques fonctionnelle@artie 2.1.5)

38 métriques fonctionnelles ont été employéesgmB0 études constituant le corpus littéraire.
Nous ne présentons ici que les principales et amalts une description succincte, ainsi que les
références généralement a 'origine de la propsitie cette métrique.

Tableau 1: description des métriques fonctionnedlesociées au Tableau 5. Pour chaque métriquebrene
description est fournie, ainsi que les référendelolgraphies, généralement a I'origine de la pifjon de cette
métrique.

functional metric description

The maximum trait distance of coexisting speciehiwia community
range (gamme de valeur) (corresponds to maxD in some papers). A singlé-tbaised and
unweighted functional metric.

convex hull volume The smallest convex set enclosing the speciesrmlddimensional
(volume occupé par une functional space (Cornwell et al. 2006). Correspond FRic in
enveloppe convexe) multidimensional approach (Villéger et al. 2008baiet al. 2013).

CWM (community-level The mean trait value of all species co-occurringaircommunity
weighted mean) weighted by their relative abundance (Garnier €2@04)

The average distance in a multidimensional funetiospace of

FDis (Functional Dispersiorspecies to the centroid weighted by species relabundances (i.e.

Index) shifts the position of the centroid toward the mabeindant species)
(Laliberté & Legendre 2010).

The sum of pairwise trait distances between pdispecies weighted
Rao's quadratic entropy by their relative abundance (Botta-Dukat 2005). 'Raguadratic
(entropie quadratique de entropy metric may be decomposed before applicdtierBello et al.
Rao) 2010, see for example Villéger et al. 2012) and etomes requires

Jost's correction (Jost 2007, de Bello et al. 2010)

mNND (mean Nearest
Neighbor Distance)

(distance moyenne entre
plus proches voisins)

The mean distance of every species to its neasdghlmor in trait
space. Could be computed on several distances Eedjidean and
Gower).

The average overlap between all pairs of speciezcaring within a
d:ommunity. This functional metric based on the kérfunction

method and methodological choices of Mouillot et @005) and
weighted by relative abundance as used in calogid®iao’s quadratic
entropy (Mason et al. 2008). Corresponds to Ocninuaweighted
variant of this metric (Mason et al. 2007).

mean abundance-weighte
overlap (kernel-generated
population density)

Références bibliographigues supplémentaires

Aiba, M., Katabuchi, M., Takafumi, H., Matsuzaki;IS., Sasaki, T., & Hiura, T. (2013). Robustness
of trait distribution metrics for community assembBtudies under the uncertainties of assembly
processescology 94(2), 2873—-2885.

Botta-Dukat, Z. (2005). Rao’s quadratic entropyaseasure of functional diversity based on multiple
traits.Journal of Vegetation Sciencks, 533-540.

Cornwell, W. K., Schwilk, D., & Ackerly, D. D. (2@). A trait-based test for habitat filtering: comve
hull volume.Ecology 87(6), 1465-1471.

de Bello, F., Lavergne, S., Meynard, C. N., Lep$,& Thuiller, W. (2010). The partitioning of
diversity: showing Theseus a way out of the latifridournal of Vegetation Scienc21(5),
992-1000.



Annexes — Annexe B

Garnier, E., Cortez, J., Billés, G., Navas, M-Lguret, C., Debussche, M., Laurent, G., Blanchard,
A., Aubry, D., Bellmann, A., Neill, C., & Toussajnt.-P. (2004). Plant functional markers capture
ecosystem properties during secondary succedsamtogy,85, 2630-2637.

Jost, L. (2007). Partitioning diversity into indeplent alpha and beta componef&sology,88, 2427—

2439.

Mason, N.W.H., Lanoiselée, C., Mouillot, D., WilsahB., & Argillier, C. (2008). Does niche overlap
control relative abundance in French lacustrine iemmunities. A new method incorporating
functional traitsJournal of Ecolog, 77, 661-669.

Mason, N.W.H., Lanoiselée, C., Mouillot, D., Irz,, R Argillier, C. (2007). Functional characters
combined with null models reveal inconsistency iechmnisms of species turnover in lacustrine
fish communitiesOecologia, 153, 441-452.

Mouillot, D., Stubbs, W., Faure, M., Dumay, O., Tasmi, J.A., Wilson, J.B., Chi, T.D. (2005). Niche
overlap estimates based on quantitative functitragék: a new family of non-parametric indices.
Oecologia 145, 345-353.

Villéger, S., Mason, N. W. H., & Mouillot, D. (2008New multidimensional functional diversity
indices for a multifaceted framework in functioeablogy.Ecology 89(8), 2290-2301.



Annexes — Annexe C

Annexe C: Stochastic processes and crop types shapeed community
assembly in arable fields

Rémi Perronne, Valérie Le Corre, Vincent Bretagnok & Sabrina Gaba

Perronne, R. femi.perronne@dijon.inra)rLe Corre, V. (vlecorre@dijon.inra.fr& Gaba,
S. (Corresponding authosabrina.gaba@dijon.inra)fiNRA, UMR1347 Agroécologie, BP
86510, 17 rue de Sully, 21065 Dijon Cedex, France.

Bretagnolle, V. (breta@cebc.cnrs)frUMR 7372 CNRS & Université de la Rochelle, CEBC,
79360, Beauvoir-sur-Niort, France.

Bretagnolle, V. (breta@cebc.cnrs)frLTER « Zone Atelier Plaine & Val de Seévre », @en
d'Etudes Biologiques de Chizé, CNRS, F-79360, &ftdlien-Bois, France

Running head: Processes shaping weed community assembly

Cette Annexe a été acceptée pour publication @daerJournal of Vegetation Science



Annexes — Annexe C

Abstract

Aims: In agro-ecosystems, crop types i.e. the crop epeend its associated
agricultural practices, have been shown to infleetite taxonomic as well as functional
composition of weed communities. However, the psses underlying weed community
assembly within a crop type are poorly understaspecially regarding the contributions of
local factors and stochastic processes. In thdystwe investigate the effects of the crop type
in shaping local weed communities.

Location: LTER “Zone Atelier Plaine et Val de Sévre”, an imdgeve cereal system in
western France.

Methods: We selected 105 fields of five crop types and itigased the functional
structure of weed communities for those traits ttafine the Leaf-Height-Seed (L-H-S)
strategy as well as phenological traits. We conpdhe observed trait distribution to trait
distributions expected under random assembly. Tie distributions were described by the
range, the community weighted mean and the dispersif each trait, and simulated
communities were generated with a null model apgroahich randomizes the ‘species X
traits’ matrix to maintain equiprobable the occuoe of each trait combination. The
relationship between trait values and species amno®l within each community was
investigated using Kendall rank correlation tests.

Results: Our results showed that, in approximately 90% ef fields, the functional
diversity of weed communities did not differ fromhat would be expected under random
assembly. Departures from random expectations gslgnmesulted from shifts in weighted
mean values for phenological traits. Weed commesitf sunflower, maize and spring pea
had later onsets of emergence and flowering thadomaly expected. Communities of winter
wheat had smaller species and earlier onset ofefliog and communities from oilseed rape
had a larger duration of the emergence period aniieeonset of flowering. In addition, we
found a positive significant relationship betwegredes abundance and trait values for
phenology for spring pea, sunflower and maize, estigg that species with a later onset of
emergence and flowering period have a higher padoce in these weed communities.

Conclusions: At landscape scale, weed communities generallyvetiopatterns of
functional diversity in accordance with those expdcunder random community assembly,
except for phenological traits in spring and sumoreps where patterns were rather consistent
with environmental filtering.

Keywords: null model; functional traits; range; CWM; FDis; giology;
metacommunity; weed assembly
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Introduction

How plant communities assemble is one of the oldesttions in ecology. Its recent
revival may be credited to the neutral theory whigins out to explain a surprising range of
complex patterns despite extremely simple mechaniseing involved, that is, dispersal and
demographic stochasticity (Hubbell 2001; Alonsale006). Recently, the consensus that has
emerged among most community ecologists is théerlmsed and stochastic processes jointly
affect community assembly (Chave 2004; Tilman 2Q@&ihold & McPeek 2006). The neutral
theory seems to better explain species-rich commpwassembly where stochastic processes
(i.,e. at the local scale, the stochastic balancevdsn immigration and extinction) are
presumably more important than competitive abiiiifference among species (Hubbell 2001).
In contrast, niche theory considers that stabijzmche differences and relative fitness
differences are essential to understand commusggrably at fine scale, and better explains
species-poor communities (Chave 2004). Howeverispaenerally interact in a network of
local communities where spatial dynamics can afiaxttheir structure (Leibold et al. 2004).
The metacommunity theory seeks to investigate hoatiad and local dynamics affect local
species diversity by altering local community pises that feed back to the regional scale
processes (Leibold et al. 2004). Among the paradignoposed in this theory, three take into
account the relative importance of dispersal arathetbased processespnstituting special
cases of species sorting (Winegardner et al. 203R)ce the 'patch dynamics' paradigm
assumes homogeneous environmental conditions amongnunities, thereafter we only
consider the ‘mass-effects’ and ‘species-sortingiragigms. Under the ‘mass-effects’
paradigm, dispersal predominates over local nicee=d processes, allowing poorly adapted
species to persist locally, whereas under the Ispesorting’ paradigm, local environmental
conditions and interactions among species represergdredominant factors.

In agro-ecosystems, the processes underlying wesshdbly remain to be established.
Agro-ecosystems can be seen as a mosaic of crops tgharacterized by specific
environmental conditions. Crop type, which refergite combination of the crop species and
its associated management practices, has been stwowstnongly influence taxonomic and
functional aspects of weed communities (Hallgremletl999; Fried et al. 2008; Smith et al.
2008; Gunton et al. 2011). Weed functional traiteed weight, canopy height and
phenological traits) have been shown to be relébedowing season or crop architecture,
emphasizing the strong role of crop phenology irdveommunity composition (Gunton et al.
2011). More generally, specific weed traits haverbelentified and described as a syndrome
characterizing both rare and common species respdnscrop type characteristics (Storkey et
al. 2010; Fried et al. 2012). Together, these tessuggest that crop types exert a filtering
effect that structure local weed communities adogrdto the species functional traits.
Moreover, at the regional landscape scale, assmtibetween variation in the composition of
weed communities and landscape structure suggastditpersal processes can have a large
effect on weed communities (Gaba et al. 2010)dititeon, weed communities usually display
classic species-abundance distributions, i.e. Vigth abundant and numerous subordinate
species (Dornelas et al. 2009), a pattern thatbsapredicted from both neutral and niche
models (Chave 2004).

Weed community assembly can therefore result fromstpochastic dispersal and
demographic processes, here considering no furadtidififerences among species, or (ii)
differences in species’ performances in each gileoal environmental conditions, thus
considering both the biotic and abiotic contexsfectively the competition with the crop and
the local pedoclimatic conditions as well as thecadfural practices). Under the predominance
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of the first scenario, no association is expectetivben patterns of local species abundances
and the variation of functional traits. Considerititge second scenario, an association is
expected between the local abundances of specdesheir performance—related functional
traits. However, based on current knowledge ablaitassembly of weed communities, the
weed community within a field can be viewed as ibsult of the interaction between local
filtering processes due to biotic (competition wikie crop) and abiotic factors (pedoclimatic
conditions and agricultural practices), and dynamio/olving spatial dispersal (Petit et al.
2013) and seed persistence in the seed bank (Batal. 1998). This scenario takes into
account the relative importance of dispersal anthetbased processes. Under this third
scenario, the most abundant species have a rangespdnse trait values allowing them to
persist and grow despite local filtering, reflegtitmeir adaptation to specific biotic and abiotic
local conditions. In contrast, the less abundaetigs are those that display suboptimal trait
values preventing the persistence of large pomuiatiand their presence is driven mainly by
non-local factors, such as random dispersal anddeaphic processes.

Our aims in the present study were to assess @theh crop types shape arable weed
communities with regard to their functional tra@sd cause nonrandom patterns in the
distribution of weed functional trait values amarrgp types; and (ii) whether a relationship
between trait values and species abundances axighese different crop types, considering
that local abundances reflects the success ofespatipassing through the filtering effects of
the local environmental factors. First, to detdtering processes using a trait-based approach,
we relied on a null model approach (Stubbs & Wils2604), which required testing for
alternative null structure of community combinedhaunctional metrics describing the mean,
the spread and the range of the functional traiributions (e.g. Mouchet et al. 2010). Second,
we investigated whether there was a significantetation between trait values and species
abundances within each community, following CornvéelAckerly (2010). We investigated
these two questions in five annual crops (i.e. @irtdilseed rape, winter wheat, spring pea,
sunflower and maize) and analysed three functitméts commonly used to define the Leaf-
Height-Seed (L-H-S) strategy scheme (Westoby 1998 of these traits is related to seed
dispersal and establishment, i.e. the seed weirghtreas the two others are related to plant
performance (resource acquisition and competitivéity). In addition, we analysed three
phenological traits, considered as important dptms of weed communities in view of the
recent literature (Storkey et al. 2010; Guntonl.e2@11; Fried et al. 2012; Gaba et al. 2014).

Material and Methods
Study site and farming practices

The survey was carried out in 2006, between Magthit2 winter oilseed rape and June
8" in sunflower, in an agricultural landscape locatedentral-western France. The study site
is the LTER “Zone Atelier Plaine et Val de Sevrdittp://www.zaplainevaldesevre.fr/), an
intensive cereal agro-ecosystem area (45%) k8000 fields), localised in the Poitou-Charentes
region, south Deux-Seévres district (46.23°N, 0.4)L @éreal crops are dominant (44.6% of the
cultivated area in 2011), in particular winter whé9.6%) but winter oilseed rape, maize and
sunflower also constitute important annual cropso(@ 10-14% each). Average annual
precipitation is 890 mm and mean temperature °@anuary and 18 °C in June. The regional
scale was chosen to minimize the possible influenteprecipitation and temperature
differences among localities and to ensure reldtmmogeneity of soil conditions (i.e. mainly
shallow, stony calcareous soils such as Rendzidokefs, see Table 1 for details) while
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encompassing a large number of farms corresportditige diversity of agricultural practices.
The main crop sequence (65% of fields, Table 1) marsummarized as a ‘winter wheat —
oilseed rape — winter wheat — sunflower’. The ottrep sequences were either based on maize
(e.g. maize monoculture or dominance of maize ia thop sequence) or contained a
significant proportion of spring pea.

Weed sampling and species selection

Plant surveys were performed at least three wektks the last herbicide treatment.
Weeds were sampled in five different crop typesictvinepresent the diversity of conventional
agricultural practices, for a total number of 1@8lds (i.e. 21 fields per crop type): winter
wheat (WW), winter oilseed rape (OR), spring peR)(Snaize (MA) and sunflower (SU).
Weed occurrence was sampled on an eight armstsiped sampling design. On each arm,
four 4m2 (2m x 2m) plots located at 4, 12, 38 a@ichGrom the center of the star were sampled
(see Gaba et al. 2010 for details). The outermlugtqs the array was at least 5m from any
field margin. Thus all plots were located withiretbore of each field. Presence-absence data
recorded in the 32 plots were cumulated to calewdpecies frequency - ranging from 0 to 32 -
at the field scale, and considered as a reasommabley for the relative abundance of each
species in the following analyses.

Based on expert assessment (B. Chauvel pers. comm .deleted woody plants and
species specific of roadsides that could have @donarable fields from their margins (i.e. 11
species). We excluded these species which areraloieaveeds per se. Four taxa known to be
inconsistently identified at the seedling stage evgrouped at the genus level and were
assigned the trait values from the species whiateggonally the most common (i.e. Lolium
multifiorum, Mentha spicata, Panicum miliaceum, &fanella locusta). Temporary grassland
species and volunteer crops were retained. For fgich we calculated the species richness
and species evenness (Hill 1973, Table 1).

Functional traits

We chose several widely used vegetative (canopghheand specific leaf area,
thereafter SLA), and dispersal-related reprodudhiags (seed weight). These traits define the
Leaf-Height-Seed (L-H-S) strategy scheme proposetlViestoby (1998) and were shown to
respond to different crop types and their assotiateanagement practices (Gaba et al. 2014).
SLA is considered as a surrogate for the planitghiod use light efficiently, depending on its
position relative to the crop canopy (Storkey 200&hile canopy height characterizes the
ability to compete for light with neighboring plantand especially with crop individuals
(Cudney et al. 1991). Seed weight is related tpeadial, including colonization and persistence
capabilities (Moles & Westoby 2006). We also saddhree phenological traits, the onset of
emergence period, the onset of flowering period twedduration of emergence period. These
traits determine the adequacy of the weeds’ lifdeyvith the cultivation period of each crop
and their ability to escape from potentially destiwe farming practices like herbicides
(Storkey et al. 2010; Gunton et al. 2011; Friedle2012; Gaba et al. 2014).

Functional trait values were mainly retrieved frtime LEDA trait database (Kleyer et
al. 2008). Trait values measured under arable fieliditions when available in the literature
were added (Storkey 2005; Storkey et al. 2010).eBxpssessments were used to more
precisely characterize phenological traits per decae. at a time step of ten days. As the onset
of emergence period of weeds is related to sowiig @f crops, and given the differences
between crop types, we chose to code this phemabgrait from the first decade of
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September, the average date of emergence of oilsseel in the area (following the
codification of Fried et al. 2012). In the same we onset of flowering is based on the first
decade of January. SLA values were not availahleafeole species among the 114 species
observed in our studys{lybum marianum This species was thus removed from the analyses.
We applied a log-transformation on seed weight data in order tochieaormality in
distribution.

Comparisons of weed taxonomic community composatioong crop types

We compared the species pool of one crop typedasplecies pool of each of the other
four crop types with pairwise comparisons. The gs@ool for a given crop type was
composed of all the species found in the 21 figftishis crop type. We used the Sgrensen
dissimilarity metric (formula 1 — S8 in Legendre l8&egendre 1998) and the Bray-Curtis
dissimilarity metric (formula 1 — S17 in LegendreL&gendre 1998) to compute dissimilarity
between species pools based on species preserarealms relative abundances, respectively.
A log(1+x) transformation was applied before Bray« calculation following Legendre &
Legendre (1998). The significance of the dissintyaamong crop type species pools was
analyzed using a randomization procedure which taiis both species richness and species-
abundance distribution per crop type species pbel.generated 10000 species pools per crop
type by randomly sampling species based on the icmdhbist of species observed in the two
chosen pools. Then, for each pairwise comparisdhetrop type species pools, the observed
dissimilarity was compared with the distribution 000 dissimilarity values calculated for
randomly sampled species pools. We used a onehtditect test with a significant threshold
of P < 0.05 and applied a sequential Bonferroni adjustne account for multiple pairwise
comparisons (Holm 1979). Taxonomic dissimilaritytnos were computed using the package
‘vegan’ (http://cran.r-project.org/web/packagesaey of the software R 2.15.1 (R Foundation
for Statistical Computing, Vienna, AT).

Comparisons of functional traits distributions afuehctional diversity among crop
types

Weed community functional diversity was characemtiby the range, the mean (i.e.
community-level weighted mean, CWM; Garnier et 2004) and the spread (functional
dispersion index, FDis; Laliberté & Legendre 20b0}he trait distribution. The comparisons
of the five crop types for each metric x trait conations were made with a non-parametric
Kruskal-Wallis test associated with a post-hoc testmultiple pairwise comparisons. All the
traits studied are quantitative. Functional metmeze computed using the R package ‘FD’
(http://cran.r-project.org/web/packages/FD/).

In order to test the potential unwanted effectsropping history and soil properties,
we performed a preliminary single-trait linear mdealysis on CWM and FDis metrics for
each trait. Model selection was based on AIC amd s&uzero contrasts were applied to fit the
model (see Appendix S1 for further details). Thalgses revealed a highly significant effect
of crop type for 8 of the 12 ‘metric x trait’ commations and no or only a marginal effect of
crop history and soil, respectively (Appendix Slipear model were performed using the R
package ‘car’ (http://cran.r-project.org/web/packsigar/). In addition, we tested for spatial
autocorrelation among sites separately for eaclersity metric using Moran’s | statistic,
available on the R package ‘ape’ (http://cran.nguborg/web/packages/ape/).

Null model approach to test the filtering effectlod crop type
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For each field separately, 10 000 ‘species x tramatrices were generated by
randomizing trait values among all species fromrédggonal species pool. The regional species
pool corresponds to all the species observed ileastt one of the fields. This null model
procedure, also proposed by Spasojevic & SudingZR@nsures that each species within the
regional species pool was equally likely to acadanctionally influential species in each null
community, corresponding to an equiprobable randatidn. The observed occurrences and
abundances of species within communities were fixkile the trait values were randomized,
following the Tokeshi principle (Tokeshi 1986) imgjplg that every feature of the randomized
data set must be maintained, except the one whithe focus of the testhe null model
breaks the link between species abundance and waiies within the community, following
the hypothesis that each crop type is charactebyeal community with trait values reflecting
specific local factors. We then calculated the eanthe CWM and the FDis for each
randomized matrix. Significant differences betweebserved and randomized trait
distributions were based on the number of fieldthwnetric values lower or higher than
expected under a random assembly hypothesis usiwg-tailed test with threshold p-values
of 2.5% and 97.5%.

Relationship between species abundance and trhiesa

To test for a non-random association between ¥edites and species abundance at the
field scale, we computed a Kendall rank correlatioafficient test for each field and each trait
separately. For each crop type, we compare the andorrelation coefficients to the null
expectation of zero with a two-tailed one-samplécdéxon test, following Cornwell & Ackerly
(2010).

Results
Comparison of weed taxonomic community composiiang crops

The number of species within the regional specd (105 fields) was 113. Species
richness varied from 5 to 31 species per field, améverage from 15.43 (£ 6.82) in maize to
18.71 (+ 6.66)n sunflower. Evenness, which was on average &48009), also slightly varied
among crop types (Table 1). There were no sigmfichfferences among crop types in both
species richness and evenness based on Kruskak\Wail parametric comparisons (Table 1).
In addition, no significant spatial autocorrelatiams detected for any of the 20 diversity
metrics used (two taxonomic metrics: the specieBness and species evenness, and three
functional metrics: CWM, FDis and the range, thatevcomputed for each of six traits), at the
sole exception of the CWM of the onset of emergepeeiod. Permutation tests on
dissimilarity metrics showed significant differescéetween all crop type pairs, for both
presence-absence and abundance data (Appendix T®R)s, the species pools that
characterized each crop type differed more in tb@mnpositions than expected by chance.

Comparisons of functional traits and functionaletisity among crop types

CWM of all traits, except SLA, significantly diffed between crop types (Fig. 1) while
only FDis values of the onset and duration of emecg were significantly different among
crop types (Fig. 2). Moreover, the range of valalBs® showed significant differences for the
onset of emergence and the onset of flowering ggdata not shown). The onset of flowering
and emergence period differed significantly betwaémter and summer crops — spring pea
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having intermediate values — (Fig. 1). In additism®ed communities in maize showed a less
variable onset and duration of emergence periodpaoed to other crop types (Fig. 2); mainly
because of the predominance of spring-germinatiegospecies.

Filtering effect of crop types

The comparison between the observed metrics and éRpectation under random
assembly revealed 14.1%, 5.8% and 3.3% of significeeviations, respectively for CWM,
FDis and the range (Table 2). The range was ctaraetl by a lack of significant departure
for all the traits (Table 2, top) suggesting thihtspecies from the regional species pool can
establish in all the crops, regardless of theiit tvalues. Few deviations from the null
hypothesis were observed for trait dispersion EBis (Table 2, middle). However, we
observed trends of under-dispersion for seed wemghtinter wheat (24%, corresponding to 5
of 21 fields) and spring pea (19%) and for the bo$@mergence in maize (29%), and trends
of over-dispersion in oilseed rape for the onseflatering period (19%) and the duration of
emergence period (19%). High deviations from th@dtlyesis of random assembly were
observed for the CWM of the onset of emergenceodefiip to 90% in maize) and for the
flowering period (around 40% in both sunflower amdize) (Table 2, bottom). Deviations
were also observed for the duration of the ememgeeriod in oilseed rape where species
showed a longer period than expected under theomanassembly hypothesis (24%). Few
deviations of the CWM were observed for L-H-S saglthough smaller species tends to be
more frequent in winter wheat than expected unaedom sampling from the regional species
pool (24%).

Relationship between species abundance and trhiesa

When a significant filtering effect by crop type svaetected, we expected that it
primarily involved the most abundant species, wttie presence of the less abundant species
should be mainly explained by stochastic proceddader this hypothesis, abundant species
should have distinct trait values. Trait valuesaveignificantly correlated (either positively or
negatively) with species abundances for severap dypes and traits (Fig. 3). Weed
communities in summer crops (i.e. sunflower andzejaand spring pea showed a significant
positive correlation, both for the onset of emengeand flowering periods (Fig. 3). In these
crop types, abundant species thus showed a lasat of emergence and flowering than the
other species in the weed communities. In wintepsr(i.e. oilseed rape and winter wheat), a
significant relationship was observed between ooketnergence and species abundance (Fig.
3). Some relationships were also observed for thd-& traits: a significant positive
correlation with species abundance was detectedthierseed weight in spring pea and
sunflower, and for the SLA in sunflower and maigeggesting that these crop types promote
species with high values of these traits (Fig. 3).

Discussion

In this study, we aimed at detecting (i) whethdfedent crop types shape different
weed communities and (ii) whether there is a retetihip between trait values and species
abundance in these different crop types. Broadnamac and functional patterns differences
were observed between crop types, in accordande prévious results (e.g. Gunton et al.
2011). However, we only detected a few deviationsnfthe random patterns expected on the
hypothesis of random assembly of weed species amapgtypes from the regional species
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pool. The largest proportion of fields deviatingrfr the random assembly hypothesis was
detected for the phenological traits. Our studg aéveals that in spring and summer crops, the
most abundant species display a distinct rangeadf \talues compared to the less abundant
species in the community. These complementary teegive insights in demonstrating the
interactions between local weed communities duethe heterogeneity in the local
environmental conditions (i.e. crop type) and thHéeats of dispersal in shaping weed
communities. The heterogeneous habitats providedcrop types across the agricultural
landscape may ensure for the regional coexisteheeed species with different abilities to
respond to the local factors (i.e. biotic interat with the crop and disturbances induced by
agricultural practices), while dispersal may proedbcal coexistence by ensuring the
maintenance of less competitive species. Our iesutiphasize the important role of both crop
types and dispersal, rather in accordance with ‘Hpecies sorting’ perspective of the
metacommunity theory, sensu Leibold et al. (20@4)wever, multiple complex scenarios
could be envisaged on weed metacommunity dynamigsiaversity depending on the level of
heterogeneity across the agricultural landscape fanther investigations are needed to extend
and strengthen our results.

Effects of crop type on the functional diversityveled communities

Based on the null model approach, our results testeenportant differences in weed
phenological traits between crop types, highlightime important role of the crop sowing date
in structuring weed taxonomic (Hallgren et al. 1988d functional communities (Gunton et al.
2011). On the opposite, fewer differences betweep types were observed for L-H-S traits,
which are commonly used in plant ecology studiesnany environments (Garnier & Navas
2012). In a previous study, L-H-S traits were shawwidely differ between rare and common
autumn-germinating weeds (Storkey et al. 2010) hSliiferences were also detected here, but
to a lesser extent (Table 2). SLA is highly usegleamt ecology to detect individual response
to environmental conditions and considered as aypad the rate and intensity of resource
acquisition. Surprisingly, we did not detect anffedences in the mean, diversity and range of
SLA values among crop types based on the null mapetoach. We suggest that considering
a unique fixed mean SLA value per species may bppropriate, while a high intraspecific
variation of SLA has been reported (Pakeman 20&8,0Rne et al. 2014), which may allow
weed species to respond to the particular enviromsnef different crop types. In the future
considering the intraspecific variation of L-H-Sdaather traits under field conditions would
thus be useful to detect any non-random weed adageth Nevertheless, nonrandom patterns
consisting in under-dispersion were observed fedseeight in winter wheat and spring pea,
which was consistent with some observations inroth&urbed environments (e.g. Franzén
2004). Similarly, our analysis revealed a higheoportion of small weeds (lower canopy
height) in winter wheat. This is consistent witle texistence of a ‘winning’ trait combination
in winter wheat, consisting in fast-growing, smeited plants (Fried et al. 2012).

Significant responses of phenological traits topctgpe have been highlighted in our
study, in accordance with Gunton et al. (2011) whowed high correlations between crop
sowing dates and weed phenology. This probablyagxplthe nonrandom patterns of weed
emergence in the two summer crops considered hmuaflower and maize, whose
communities are dominated by spring-emerging weesjsecially their most abundant species.
By contrast, in oilseed rape fields, weeds are lgvelivided into autumn- and spring-
germinating species, including several fast-growamyironmentally-independent flowering
weeds; this may explain the tendency towards oisgretision of phenological trait values in
this crop type. The fact that the emergence pampdesents the main environmental filter of
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community assembly has also been highlighted byrotudies focusing on communities
dominated by annual species (Crawley 2004, Smif@6R0AIthough potentially relevant, this
phenological trait has been rarely considered imemgiable environments. In conclusion,
significant deviations were detected for phenolabtcaits and rarely for L-H-S traits, which
suggest a local filtering of phenological traitd hot on L-H-S, and question the relevancy of
L-H-S for studying weed response to the crop type.

Effect of the interaction between local factors aligpersal on functional patterns

Weed communities are composed of few abundant anterous subordinate species
(e.g. Dornelas et al. 2009). We hypothesized tbedllweed diversity was the result of the
interaction between local filtering processes apdtis-temporal regional dynamics, under a
metacommunity concept. We further hypothesized thgatio-temporal dynamic has a
dominant effect on species occurrence, while lgmalcesses mainly act on their relative
abundance. We therefore predicted a shift in traities between the most abundant species
and other species in the community, leading togaifscant relationship between trait values
and species abundance. Our hypothesis was supportadinly three of the five crop types
(spring pea, sunflower and maize). In these crpesythe most abundant species exhibited a
distinct range of phenological and some L-H-S tvalues compared to the other species, a
result also in agreement with recent analyses dreieal. 2009; Storkey et al. 2010; Fried et al.
2012). The significant positive correlations obsehvfor seed weight in spring pea and
sunflower does not support a link between spatsgeatsal ability and local abundance. Rather,
it suggests some filtering acting on the succeshegstablishment phase and initial growth of
weeds in these crops, for instance by allocatingermesources to roots early in the season
(Storkey et al. 2010). In addition, the more abumidspecies in sunflower and maize were
those with higher SLA values. A main finding of atudy is that much clearer patterns were
obtained for phenological traits than for otheritttaMore specifically, abundant species
exhibited an onset of emergence period close tsohdgng date of the summer crops in the
study area (Pland 229 decades for sunflower and maize respectively)s Ttoigether with the
significant shift in CWM values observed in compan with a null model, strongly suggests
that the principal environmental filter set by suernctrops is on the adequate time of
emergence. In these crop types, two processes teegneract: habitat filtering, to which the
most abundant species positively respond, and astichprocesses that allow less abundant
species to settle and grow in the fields. In the inter crops (i.e. winter wheat and oilseed
rape), our results showed a high variation fronfdfi® field in the mean trait values of the
weed communities (Fig. 1), and also a high vamaiio trait values among species within a
field, irrespective of their abundance. Low simtlaibetween weed communities in winter
wheat fields has previously been noticed in theesarapping area (Gaba et al. 2010). In Gaba
et al. (2010), effects of landscape composition fald size have been shown to affect weed
diversity, suggesting an important role of weeddisal. Spatial dispersal was also shown to
contribute to maintaining species richness at lacal landscape scales (Poggio et al. 2010).
The predominantly random patterns observed in winteeat and oilseed rape seemed to
corroborate this hypothesis. In addition, bothgbed bank — known to act as a buffer memory
of past infestations (Barberi et al. 1998) and cseguence (Bohan et al. 2011) — and the
abilities of several cohorts to grow during thedarultivation period of winter crops may also
partially explain the high trait variability amoriglds.
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Conclusions & Prospects

Our results suggest that the assembly of weed comntiesiin different annual crops at
the regional landscape scale is determined by ritexaction between local factors (i.e. the
local environment defined by the crop itself andoasated farming practices), and spatio-
temporal dynamics. In the majority of the weed camities, the patterns of functional
diversity were consistent with those resulting lsofeom stochastic processes independent of
trait values. However, a strong evidence for tbaised filtering was detected in spring and
summer crops for phenology-related traits whenréhationship between local abundance and
trait values was examined. These results emph#se&zmterplay between local processes (i.e.
crop type) and spatio-temporal dispersal. Sincesehesults were established using fixed
functional trait values retrieved from existing aladses, further studies should however
consider the intraspecific trait variability whichimportant for several traits including L-H-S
traits, and may reveal adaptation of weed plantsntaronmental conditions (Perronne et al.
2014). The inclusion of intraspecific variability null models has proven its usefulness to
detect the effects of filtering processes (Jungle2010; Siefert 2012). Moreover, in order to
more explicitly take into account the performanéeveed species in different environments,
the number of individuals, the relative cover ag thomass production could be more reliable
indicators than the proxy of abundance used inptiesent study. Finally, to better determine
the relative contribution of local, spatial and paral processes on the observed compositional
differences of weed communities, it would be hdipéuinvestigate the effects of local biotic
(mainly weed-crop competition for resources) anobtabfactors (e.g. herbicide pressure and
other farming practices), while monitoring both teeed bank dynamics and seed spatial
dispersal.
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Figures and Tables

Figure 1: Abundance-weighted means per trait split by crgetfn = 21).For each boxplot, the box
was delimited by the interquartile values (25 t667ke within the box), the median is indicated by a
horizontal line in bold while the minimum and maxim values of the distribution are shown by the
whiskers. Crop types are presented below by ORifeeed rape, WW for winter wheat, SP for spring
pea, SU for sunflower and MA for maize. ResultKafiskal-Wallis tests are presented by x 0.05,

** P <(0.01, ** P<0.001, n.s. non-significant. Letters indicatengfigantly different values according
to non-parametric post-hoc tests.
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Figure 2: Functional dispersion index per trait split by ctgpe (n = 21). For each boxplot, the box
was delimited by the interquartile values (25 t&6/lte within the box), the median is indicated by a
horizontal line in bold while the minimum and maxim values of the distribution are shown by the
whiskers. Crop types are presented below by ORifseed rape, WW for winter wheat, SP for spring
pea, SU for sunflower and MA for maize. Result&niskal-Wallis tests are presented bl ¥ 0.05,

** P <(0.01, ** P<0.001, n.s. non-significant. Letters indicatenffigantly different values according
to non-parametric post-hoc tests.
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Figure 3: Correlation between species abundance and traiesdbr each of the six traits per crop type
(n = 21). Boxplots represent the Kendall's tau elation coefficients for each of the 21 fields peap
type which are represented by OR for oilseed rdp#, for winter wheat, SP for spring pea, SU for
sunflower and MA for maize. The dotted line cor@sgs to the null expectation (y = 0), while boxes
of the boxplots are based on the interquartilee&(25-75% lie within the box). Results of two-¢dll
one-sample Wilcoxon tests which compared the vafuke Kendall’s tau correlation coefficients to
zero are indicated by: * P< 0.025, ** P< 0.01, ¥ 0.001.
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Table 1: Field characteristics according to crop type. Peghal major soil groups in the area based on WRB&)L9Crop succession type: group of fields with
a similar crop sequence based on the last fivesy@de main crop sequence can be summarized agtarwheat — oilseed rape — winter wheat — surdiow
sequence and also includes more complex but lpsssented variants (e.g. one crop with a greatarrrgperiod). The other crop sequences were elithsed

on maize (e.g. maize monoculture or dominance akenen the crop sequence) or contained a signifipraportion of spring pea or, to a lesser extent,
pluriannual crops. For ‘pedology’ and ‘crop sucoassype’, numbers refer to the number of relevieitls. Taxonomic metrics: for each crop and each
metric, the mean and standard deviation are given

oilseed rape winter wheat spring pea sunflower |aiz
Cambisols (Eutric to Hypereutric) 1 2 2 3 0
Cambisols (Calcaric and Hypereutric) 2 2 2 0 0
pedology Fluvisols 1 2 0 1 5
Rendzic Leptosols 4 7 6 12 5
Rendzic Leptosols and Cambisols (Calcaric) 13 8 10 5 11
Crop succession main crop sequence 19 14 8 18 5
type others 2 5 12 2 16
taxonomic species richness 15.76 (+ 4.49) 15.86 (+ 5.90) 116:/6.66) 16.57 (+ 4.32) 15.43 (+ 6.82)
metrics species evenness 0.48 (£ 0.09) 0.48 (£ 0.11) @ 40910) 0.46 (£ 0.09) 0.48 (£ 0.08)

total species richness 69 68 67 62 67
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Table 2: Number of significant deviations from the null mbder the functional assembly of weed
communities. The values given are the number ¢tddishowing a value of the metric (range, FDis or
CWM) significantly different than expected by aséugnan independent relationship between species
abundances and species trait values. For FDis #d,Ghresholds for significance set at 2.5% (values
lower than expected) and 97.5% (values higher tbapected) are indicated by “<” and “>”,
respectively. For the range, only the number ofdéeshowing lower values than expected can be
interpreted in term of filtering process and areegi Values in bold indicate significant trends rove
more 15% of fields. OR: oilseed rape, WW: wintereat) SP: spring pea, SU: sunflower, MA: maize.
SW: seed weight, CH: canopy height, SLA: speciaflarea, OFP: onset of flowering period, OEP:
onset of emergence period, DEP: duration of ememyperriod.

metric X trait combination crop type
metric trait OR ww SP SuU MA
log (SW) 3 1 0 0 1
CH 2 2 1 2 2
range SLA 2 0 0 0 0
OFP 0 0 0 0 0
OEP 1 2 0 0 0
DEP 0 0 0 0 2
log (SW) 2 (<) 5(<) 4 (<) 0 0
CH 1(<) 2 (<) 0 0 1(>)
: SLA 2 (<) 1(>) 0 0 0
DS orp 4(5) 0 0 0 0
OEP 1) 19 0 1(<) 6(<)
DEP 4G) 1() 109 0 0
log (SW) 1(>) 0 1(>) 1(>) 1(>)
CH 1 (<) 5(<) 0 0 0
cwm  SHA 1 (<) 1(>) 0 0 1(>)
OFP 5() 5() 2(>) 8(>) 9(>)
OEP 1(<) 1(<) 7() 11(>) 19(>)
DEP 6 (>) 1(>) 0 1(>) 0
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Supporting Information

Additional supporting information may be found iretonline version of this article:

Appendix S1.Linear model analyses on functional metrics CWM EDis for the chosen traits. Model selection wasdol on AIC (Johnson & Omland
2004) and sum to zero contrasts were applied fwibitting models. Only significant values of thestatistic are given (* P < 0.05, ** P < 0.01, *F <
0.001, n.s., not significant). Square-root (FDis-@#l FDis-DEP) or log-transformations (CWM-DEP) were applied to meetadbsumptions of

homogeneity of variance (Bartlett test) and nortyalf the residuals (Shapiro-Wilk test).

ANOVA values
metric best model crop type soil
AIC criterion F statistic  F statistic
seed weight ~ crop type 4,447+
canopy height ~ crop type 4,324
CWM SLA ~ pedology 2,543*
onset of flowering ~ crop type 24,196***
onset of emergence ~ crop type 33,496***
log10(duration of emergence) ~ crop type 4,3974**
seed weight ~ n.s.
sgrt (canopy height) ~ crop type + pedology 3,8816*3,4876**
EDis SLA ~ . n.s.
onset of flowering ~ n.s.
onset of emergence ~ crop type + pedology 4,6639*2 5205*
sqrt(duration of emergence) ~ crop type 9,6777**

We used a linear model to assess the effects afrtdpping history and soil properties or each ‘ietrtrait’ combination. Variables were the cropey the
crop sequence of the five previous years and thgsups. We also tested all first-order interass among the variables. Based on the linear modiher
the interactions between crop sequence, soil amyl type, nor the crop sequence had a significdattedn any ‘metric x trait’” combination, while tiseil
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only marginally affected it. On the other hand, thiep type was highly significant for 8 of the 12tmc X trait combinations. We tested several crop
sequences classifications, ranging from 2 to 1liggpbut none have demonstrated a significantteffabis parameter.

Literature reference:
Johnson, J.B. & Omland, K.S. 2004. Model seleditioacology and evolutiorends in Ecology and Evolutidr®: 101-108.
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Appendix S2.Pairwise comparisons of the compositional dissirntjldbetween crop types. Analyses
are based either on presence-absence (Sorensénildiity, on top) or log(x+1) abundance data
(Bray-Curtis dissimilarity, at the bottom).Values bold are significantly higher than under the
random null model after applying sequential BordeirHolm adjustmentR < 0.05).

Sorensen dissimilarity winter wheatspring pea sunflower maize
oilseed rape 0.401 0.412 0.450 0.432
winter wheat 0.422 0.461 0.432
spring pea 0.473 0.433
sunflower 0.473
Bray-Curtis dissimilarity| winter wheat spring pea sunflower maize
oilseed rape 0.636 0.648 0.638 0.641
winter wheat 0.656 0.646 0.648
spring pea 0.658 0.659
sunflower 0.651
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Annexe C-2: Liste des espéeces abondantes par type culture
type de culture colza d’hiver blé d’hiver
rang espece occurence espece occureng
1.| Mercurialis annua 8.32 | Veronica hederifolia 12.65
2.| Fallopia convolvulus 7.72 | Fallopia convolvulus 10.16
3.| Sinapis arvensis 6.69 | Polygonum aviculare 6.94
4.| Euphorbia helioscopia 6.11 | Veronica persica 6.63
5.| Viola arvensis 5.26 | Mercurialis annua 5.39
6.| Senecio vulgaris 5.07 | Senecio vulgaris 4.94
7.| Sonchus asper 4.93 | Viola arvensis 4.54
8.| Veronica hederifolia 4.65 |Anagallis arvensis 4.21
9.| Capsella bursa-pastoris 4.28 | Alopecurus myosuroides 4.01
10.| Geranium dissectum 3.66 | Stellaria media 3.96
type de culture pois de printemps tournesol
rang espece occurence espece occuren¢
1.| Fallopia convolvulus 13.87 |Mercurialis annua 17.46
2.| Mercurialis annua 9.95 | Fallopia convolvulus 11.41
3.| Veronica hederifolia 7.04 | Convolvulus arvensis 8.91
4.| Polygonum aviculare 6.95 | Solanum nigrum 7.50
5.| Atriplex patula 6.05 | Senecio vulgaris 5.77
6. | Kickxia spuria 5.18 | Elytrigia repens 3.25
7.| Chenopodium album 4.62 | Polygonum aviculare 3.18
8.| Convolvulus arvensis 4.58 | Euphorbia helioscopia 3.01
9.| Alopecurus myosuroides 4.22 |Reseda lutea 2.83
10.| Viola arvensis 4.13 | Ammi majus 2.80
type de culture mais
rang espece occurence
1.| Mercurialis annua 16.51
2.| Convolvulus arvensis 8.60
3.| Setaria viridis 6.32
4.|Polygonum aviculare 6.01
5.| Chenopodium album 5.21
6.| Polygonum persicaria 5.20
7.| Solanum nigrum 4.56
8. | Fallopia convolvulus 4.52
9.| Calystegia sepium 3.90
10.| Kickxia spuria 3.39

e

e
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Annexe C-3: Relation entre dissimilarité fonctionmlle (pour le trait de début de période
d’émergence) et (i) d'une part la différence de d&t de semis moyenne pour les cultures étudiées
ou (ii) d’autre part la différence de dates d’applcation moyenne dans la zone.

La dissimilarité fonctionnelle a été estimée subdse de l'indice [} proposé par Swenson et al.
(2011) et tient compte de I'occurrence relative diéférentes espéces. La différence de dates dessem
ou d’'application herbicides reposent sur des coaipans en décades. La relation statistique a été
estimée sur la base de test de corrélation dedai8pearman.

L'analyse ci-dessus constitue une premiére pistgénant que la date de semis (plutbt que la date
d’application herbicide) constituerait un filtre§glominant associé au type de culture dans le cidre
cette étude, les espéces dont I'occurrence edtisaétevée se caractérisant par ailleurs par utee da
d’émergence relativement proche de la date de saries culture.
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Abstract

Arable weeds are a key component of the biodiwerslitagroecosystems, but have
faced a marked decline due to agricultural intécesiion. Recently, the crop edge has been
considered as a potential refugia for many spediedeed, weed species richness and
abundance are higher in the crop edge than in¢lierhargin and the field core. In this study
we question whether weed functional diversity alades among field elements and whether
it is higher in the crop edge. We studied the sgecific and intraspecific variation of three
functional traits (specific leaf area, canopy heighd above-ground biomass) related to the
response of weeds to competition and to agricultpractices, for seven weed species
sampled in the crop edge, the field margin anditié core area in four winter wheat fields.
We show that trait values varied significantly witie species, the field element and their
interaction. Within the field, all species had higecific leaf area, low canopy height and
biomass, suggesting a shade-tolerance syndromé wbidd be a strategy in response to both
competition with the crop and the disturbances aeduby agricultural practices. In the crop
edge, where the functional variation was the high®g distinct functional strategies were
observed, suggesting a resource partitioning untier predominance of weed-weed
competition. In conclusion, the crop edge playgwatole in sustaining weed diversity, mostly
because of its intermediate environmental propethat allow the coexistence of weeds with

different ecological strategies.

Key words:functional diversity, specific leaf area, canogygit, above-ground biomass,

crop edge, field margin, field core, weed ecologsteategies.
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Résumé

Les especes adventices, composante majeure dmlladosité des paysages cultives,
ont récemment connu une baisse sensible de leurdabhoe due a lintensification des
pratiques agricoles. Il a été montré que l'intezfdes cultures joue un réle de refuge pour ces
especes. La richesse spécifique et I'abondancadiesntices sont connues comme étant plus
élevées en interface que dans le bord de champ gein champ. Nous avons cherché a
savoir si la diversité fonctionnelle des adventicase elle aussi entre les compartiments d’'un
champ cultivé et si elle apparait plus élevée damerface. Nous avons étudié la variation
interspécifique et intraspécifique de trois tréitsctionnels répondant a la compétition et aux
pratiques agricoles (surface foliaire spécifiquayteur de la canopée et biomasse aérienne)
pour sept especes adventices échantillonnées tlatlesface, le bord de champ et le plein
champ de quatre parcelles de blé d’hiver. Les valda traits varient significativement selon
I'espece, le compartiment et I'interaction de cesxdfacteurs. A l'intérieur du champ, toutes
les espéces présentent une stratégie de tolérahmentirage, découlant probablement a la
fois de la compétition avec la culture et des pbstions induites par les pratiques agricoles.
En interface, deux stratégies fonctionnelles distis ont été observées, pouvant résulter d’un
partitionnement des ressources en présence d’'unpétition majoritairement entre espéeces
adventices. En conclusion, les interfaces des [b@scpuent un rbéle prépondérant dans le
maintien des adventices du fait de caractéristigegaronnementales moins restrictives

autorisant la coexistence d’'especes présentagteliffes stratégies écologiques.

Mots clés : diversité fonctionnelle, surface foliaire spéaifeg hauteur de la canopée,

biomasse aérienne, interface, bord de champ, ghaimp, stratégie écologique.
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Introduction

Arable weeds are an important component of planérdity in agroecosystems and
play a key role in supporting biological diversay all upper trophic levels. In particular,
weeds are of primary importance as a food resoimcenany species of birds and insects
(Robinson and Sutherland 2002; Marshall et al. 200%er the last decades, weed species
diversity and abundance have drastically declimedgeiveral European countries due to post-
war agricultural intensification and land-use charigndreasen, Stryhn, and Streibig 1996;
Sutcliffe and Kay 2000; Baessler and Klotz 200@yrisgy et al. 2012).

Weeds are not spatially limited within cultivateélds, but are present along field
margins and within various semi-natural habitatsbedded in the agricultural mosaics
(Marshall and Arnold 1995). However, the managenpeattices implemented by farmers to
enhance crop production mostly impact weeds wistnable fields and their surroundings. As
a consequence, most studies focused on the spgtiattition of weeds in (i) the crop edge,
which is the narrow linear area where the soilillsd but uncultivated, and (ii) the field,
which is generally subdivided into a field margia.ithe first meters of the cultivated area,
and a field core area (following the terminology ©brdeau et al. 2012). The biotic
environment and the management intensity diffewbeh these three elements. In the field
core, the crop exerts an intense competition ovaarynweeds because of early establishment,
sowing at high density (Weiner et al. 2010) and angnt inputs of mineral fertilizers that
confer to the crop individuals a long-term prefei@naccess to light (Kleijn and van der
Voort 1997). The intensity of weed control resugtifrom management practices (i.e.
herbicide application, tillage and crop rotatioatgo varies among field elements. In general,
the crop edge is characterized by a higher weesditygiMarshall 1989), a higher weed cover
(Kovacs-Hostyanski et al. 2011) and denser seedttankin the field (José-Maria and Sans
2011), suggesting more favorable conditions for dvelevelopment in the crop edge.
Moreover, the crop edge shows higher species rashaad diversity than the field (Fried et
al. 2009), and the field margin generally showshligspecies richness than the field core
(Romero et al. 2008; Kovacs-Hostyanski et al. 20Ejally, decades of intense weed control
in the field core have resulted in a depletion ofl seedbanks within cultivated fields
(Robinson and Sutherland 2002), and crop edges beagonsidered as refugia for weed
biodiversity (Fried et al., 2009).
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Management practices affect not only the taxonasiversity of weed communities,
but also their functional diversity, i.e. the vaioa in the functional traits of plant species.
Several functional traits determine weed responsma@nagement practices, especially the
amount of fertilizer applied and the herbicide ptess (Storkey, Moss, and Cussans 2010).
The usefulness of trait-based approaches in weedcgchas been emphasized in many recent
papers (Storkey 2006; Fried et al. 2009; Guntoal.€2011; Fried, Kazakou, and Gaba 2012;
Navas 2012), but all these studies considered ifumadtvariation across large scales (national
or regional). There is currently no data about $patial variation of traits at field scale.
Furthermore, previous studies have explored weesporese to cropping systems by
considering mean trait values per species. Howeherintraspecific variability of trait values
has recently been demonstrated to be importargdecies coexistence and the dynamics of
communities (Jung et al. 2010; Albert et al. 20Rdtnick et al. 2011). Indeed, exploring the
intraspecific variation allow to detect whether iinduals within a local population exhibit

different ecological strategies.

In the present study, we address the following tjoies. (i) does the crop edge show a
higher range of response trait values compareledi¢ld core and the field margin? (ii) if so,
is there any differences in the range of ecologitiategies of weeds among field elements?
and (iii) does the intraspecific functional variglyi of weeds differ among field elements?
We considered seven co-occurring common weed speaoi analyzed their interspecific and
intraspecific trait distribution across field elem® in winter wheat. In the field margin and
the field core, we assume a higher intensity of pettion (mostly weed-crop) and of
disturbances (i.e. agricultural practices) thamthie crop edge. As a consequence, due to the
higher environmental filtering (Cornwell and Acker2009), the range of functional trait
values is expected to be smaller in the field nmaegid the field core. In the crop edge, we
assume that the lower disturbances and the absé¥rtbe crop competitor should promote
weed-weed competition. Therefore, as predicted by timiting similarity principle
(MacArthur and Levins 1967), weeds should explaffedent resource niches; hence the
extent of trait differences among the species shbal higher. We studied seven species that
co-occur at different abundance among the thrdd Béements and investigated whether
these species show distinct sets of trait valudsd#ferent ranges of trait variation depending

on the field element where they grow.
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Material and Methods
Field sites

The winter wheat fields sampled were located inayéernCéte d’Or (Burgundy,
47°13'N, 5°03’'E), within an intensive agriculturatea mainly cultivated with winter crops
(32% winter wheat, 20% oilseed rape, 14% mustacd1a96 winter barley) in rotation with
spring barley (9%). We chose four arable fieldshvatsimilar crop sequence (winter wheat —
winter barley — winter oilseed rape) and a simidep management (similar inter-row width
and density, similar timing of treatment sequende).avoid an effect of the surrounding
landscape on the weed flora in field margins, twa@ed areas within the four arable fields
were always located along a stone path and away focest edges and hedges.

Species selection

We studied seven common weed species known to acalr field elements, though
with different relative abundances in Fénay (Friedal. 2007). All these species are
dicotyledonous, have a C3 photosynthetic pathwaeytleerophytes, hermaphroditic and have
partially overlapping flowering periods. They haddferent plant architectured/eronica
hederifolia L. and Veronica persicaPoir. are creeping specieBallopia convolvulus(L.)
A.Love andGalium aparineL. are primarily climbing species whiliola arvensisMurray,

Geranium dissectur. andPapaver rhoeas&. are characterized by an erect habit.

Species traits

We use a few well-targeted functional traits thae acologically meaningful
(Bernhardt-Rémermann et al. 2008), and chose ttreets known to vary in response to
disturbance and light competition: the specifid legea (SLA), the plant canopy height and
the plant above-ground biomass. SLA is a good atdicof weed-crop competition for light
at the species-scale (Brainard, Bellinder, and Biffaso 2005; Storkey 2005; Gaba et al. in
press) and is also correlated with the relativeminorate (RGR) of plants (Reich, Walters,
and Ellsworth 1997). A higher RGR is usually linkedth a higher return interval of

disturbances (Gaba et al. in press). The canomhhean be considered as an indicator of
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light competition at the species-scale (Holt 1995} also partly related to disturbance
frequency (Gaba et al. in press). Finally, sevesttaidies have quantified the effect of
competition among weeds and winter wheat basedhendduction of weeds above-ground
biomass (Weiner et al. 2010). The above-ground agsms also a surrogate of the plant

performance and seed production (Lutman 2002; BrdjrBellinder, and DiTommaso 2005).

Plant sampling and traits measurement

In each field, we delimited one area in each ofttinee field elements considered (the
crop edge, the field margin and the field core).tdd0 individuals per species per element
were collected from each of the four cultivateddgesampled. In the crop edge and the field
margin, samplings were carried out along a 50 radt@ansect. In the field core, a random
sampling was performed. To avoid sampling gendyicalated individuals, the minimum
distance between samples was always 50 cm. Measaoterwere conducted in early June
2012 within a single week when plants had reachedend of their vegetative growth period
(numerous nodes or side shoots visible) or whey wese at the beginning of their flowering
period. The canopy height was measuresitu as the distance (in cm) between the top of the
main photosynthetic organs and the soil. Two ledftgly formed with no signs of damage or
senescence) were then sealed in plastic bags cmgfamoist paper towels to prevent
dehydration. The above-ground biomass was collesmedstored in paper bags. Immediately
upon returning from the field, individual leaf are@@as measured using a leaf area meter (LI-
3100 Area Meter, LI-COR inc, Lincoln, Nebraska USApr small leaves, the surface area
was determined using a software image analysislogi$.7 (Noesis, France). Then, leaves
and above-ground biomass were dried at 80°C fay8 dnd weighted (in g). The SLA (in m2

gl) was calculated as the ratio of the leaf surfadéé leaf dry mass.

Data analyses

All data analyses were carried out using the Rwsoft version 2.15.1 (R
Development Core Team, 2012). Variation in funaiotmait values among individuals was
explored with a standardized Principal Componenalygis (PCA). For each trait, a linear

mixed model was implemented, that included thedfielement, the species, and the field
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element x species interaction as fixed effectsanahdom intercept field effect. To meet the
assumptions of homogeneity of variance and norynalitthe residuals, the SLA and the
height were square-root transformed and the bionvasdog10-transformed. Bartlett test and
Shapiro-Wilk test were performed on the standadliresiduals to check the need for
transformation. Mixed effects models analyses werdormed using the package Ime4. A
likelihood-ratio test based on the distribution was used to evaluate the signifieant the

additional effect of each variable in the mode¢gafirst including all other variables (i.e. type
lIl analysis of deviance). We applied sum to zepotrasts prior to fitting models. We used
Tukey contrasts for multiple comparisons of meanscompare significant differences

between field elements.

Interspecific variation in functional traits wasamuified using a measure of overlap
between the two distributions of trait values oteai for each pair of species. To avoid the
effect of a too small sample size, we only con&idespecies with a total of more than 10
individuals measured per field element. First, zasuee of overlap was estimated for each
trait based on non-parametric Gaussian kernel gemstimation using the R functions
implemented by Geange et al. (2011) but with sligmbdifications to follow
recommendations from Sheather and Jones (1991théochoice of bandwidth. Second, a
multi-trait measure of overlap was estimated basedstandardized trait values using the
metric Fz (Villéger, Novack-Gottshall, and Mouillot 2011fs is a measure of functional
dissimilarity between two convex hulls in a multiinsional space; it is maximal when two
species have no common range of traits and minivhah they are identical. We thus used 1-

Fs as a measure of functional overlap.

We used a randomization method to test whetherfuhetional overlap between
species within each field element was significatdlyer than under the null hypothesis of no
functional divergence among species. If individuism two species share the same
distribution of trait values, their actual taxonemdentity is irrelevant; the randomization
procedure is therefore a permutation of individuaddependently of their species name. We
generated 10000 null distributions and used a aitedtdirect test with significant threshold
of P < 0.05 to test for a non-random structure (Sapplementary Figure 1 for details).
Multiple comparisons were made; therefore a sedmlieBonferroni adjustment was applied
(Holm 1979).
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Intraspecific variation in functional traits withimach species was quantified using a
measure of overlap between the two distributiornsaif values obtained for each pair of field
elements. The same overlap metrics and randomizatethod as described above were used
to test whether the functional overlap betweendfigllements for each species was
significantly lower than under the null hypothesisno intraspecific functional divergence
among field elements. Individuals were randomizetkpendently of the field element from
which they were sampled.

Results

Over the four cultivated fields, a total of 386 mikawere sampled and measured, 185
of which were located in the crop edge, 108 infiblel margin and 93 in the field core area.

The average number of plants sampled per specie$4#24.

Trait variability among field elements and species

The first axis of the PCA on individual traits’ uals explained more than 60% of the
variation. Individuals were classified along thisisaaccording to their height and SLA
(Figure 1A). The variation in biomass was correlatgth the variation in height, but was
relatively independent from the variation in SLAh€T ordination plan showed a clear
difference between the crop edge and the fieldhéncrop edge, a wider range of trait values
was observed, especially for the biomass (Figurg kBcomparison, the field core and the
field margin were both characterized by a simitand of variation of SLA values (Figure
1B).

Functional traits values significantly varied witie species, the field element and the
‘field element x species’ interaction (Table 1).pontant differences in trait values were
observed between the weed individuals sampledénctbp edge and those sampled in the
field margin. On average, individuals samplednia trop edge were significantly taller, with
higher biomass and smaller SLA values than inild fmargin (Table 1 and Figure 1).
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Ecological strategies of weed species

Based on functional overlap, two groups of specmsdd be distinguished within the
crop edge, respectively composed @&f aparinge G. dissectumand P. rhoeas(thereafter
‘group 1) andF. convolvulusV. persicaandV. arvensis(‘group 2’). Veronica hederifolia
could not be included in the analyses because m&ioall sample sizes; however, figure 2
suggests it would belong to group 2. The multitteaialysis showed a significant functional
dissimilarity between these two groups, without @mynificant differences within a group
(Table 2A). The single-trait analysis showed anriaye significantly lower than expected
under random assumption (Table 2A), particularlyhwegard to height and biomass which
are significantly higher in group 1 (Figure 2). Wdugh SLA provided a less clear among-
group distinction, species constituting group lveta lower values of this trait (Figure 2). By
contrast to the crop edge, only little trait divemge among species was observed in the field
margin, except fo¥. hederifolig a creeping species that differed from all othpercges by its
height (Table 2B). Finally, as previously illusedtin the PCA graphs (Figure 1), a similar
pattern was observed in the field core and thel frehrgin with no significant functional
divergence among species. But, as several speat$ehs than 10 individuals in this field
element, overlap estimation and randomizationrtgstould not be implemented for the field

core.

Intraspecific trait variability

Different patterns of intraspecific variation wesbserved among the seven species.
Intraspecific variation of. convolvulusV. hederifolia V. persicaandV. arvensisamong
field elements was mainly supported by a singlectional trait i.e. SLA, while forG.
aparine G. dissectunandP. rhoeas intraspecific variation was important for both/Akand
biomass (Figure 1C). At the intraspecific levek thulti-trait functional overlap measured by
1 - Fs was always close to 0, indicating a significarffeslence in the multidimensional
functional space between individuals sampled iracaljt field elements of the same field
(Table 3). Although not detected on all pairs dldi elements and for all species, the
importance of intraspecific variability was alsooadly highlighted by the single-trait
approach. The intraspecific divergence was mosjueatly significant for the biomass and

height between the crop edge and the field makgfithin all species, plants growing in the
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crop edge had a higher biomass than in the fieldgimaExcept forV. persica(a creeping
species), plants growing in the crop edge were silywificantly taller than their conspecifics
from the field. The SLA of individuals growing ihé crop edge was significantly lower than
in the field margin, except for two speci€x, aparineandG. dissectumThese two species
are however characterized by lower SLA values iopcedge than in field margin (see
Supplementary Figure 2 for details). Less consigtatterns were observed when comparing
the field core with the other two elements. SLA Wasvever generally higher for individuals
sampled in the field core. Among the species stydieme are known to be more abundant in
the crop edgeQ@. aparine F. convolvulusand V. persicd, others are known to be more
abundant in the field coré&/( arvensis)whereasG. dissectunandP. rhoeasare represented
in all field elements (Fried et al. 2007). The gahérends observed (Table 3) do not suggest
that patterns of intraspecific variability are agated with the ecological preferences of the
species: intraspecific variability was not higher nower in the preferred habitat of each

species.

Discussion

In this study we demonstrate the existence demiht weeds functional strategies
among field elements based wnsitu individual measurement of three key functionait¢ra
In the field margin and the field core, we observggher values of SLA, lower values of
above-ground biomass and, although less clearlgllsntanopy height than in the crop edge.
SLA is generally higher under canopy cover (BraipaBellinder, and DiTommaso 2005;
Storkey 2005), which, in association with a smajiant size, defines a shade-tolerance
syndrome (Storkey 2005; Valladares and Niineme@320This suggests that the main factor
limiting the growth of individuals within the fielés the lower light availability under crop
canopy (Holt 1995). A high SLA is also known to ¢tmrelated with a high relative growth
rate, an important ability in frequently disturbedvironments (Gaba et al. in press). The
relatively low canopy height and above-ground bissnabserved within fields could also be
associated with a predominance of late emergingtpldat escaped important abiotic filters,
such as herbicide applications or late freezing, ad a reduced growth and biomass
accumulation because of an intense competitionigtt with the crop late in the season
(Baumann et al. 2001; Chauvel, Guillemin, and Le&o@005; Torra and Recasens 2008).
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Thus, within the field, disturbances and compaetitior light could lead to a predominance of
late emerging plants with a single fast-growingd&itolerant strategy which are able to
produce seeds under canopy cover.

In contrast to the field, in the crop edge — chi@d@red by an absence of direct crop
competition and less frequent disturbances — twiterdnt functional strategies seem to
coexist. The first strategy (previously defined gwup 1) is characterized by a stem
elongation and larger investment into supportisgues but partially lower SLA, which can
be regarded as a shade-avoidance syndrome (FraakdnWhitelam 2005). The second
strategy (previously defined as group 2) is charadd by higher SLA values but smaller
plants, which is more consistent with shade tolegaiiStorkey 2005; Valladares and
Niinemets 2008). The coexistence of these two layiguisition strategies could result from
the predominance of weed-weed competition leadingartial reduction of trait similarity
among species. Studying larger sets of fields wrerdie localizations will be necessary to
validate these trends and a better characterizafidhe ecological filters at play, especially
the ‘weed-crop’ and ‘weed-weed’ competitive inteéi@as and disturbances, should be
performed to fully understand how weeds resporehtoronmental conditions.

One salient result of our study is the substarmbunt of intraspecific variation of
weeds among field elements. Significant changegran values in response to varying
environmental conditions were observed for all ggged-urthermore, the large intraspecific
variation observed in some species fully accouatsttie presence of additional functional
syndromes in the crop edge as compared to the filichspecific trait variation may have
two sources, i.e. genetic variability or phenotypliasticity. Our study scheme does not allow
distinguishing among the possible sources of ipwasic variation; however we think that
phenotypic plasticity is more likely. First, a highhenotypic plasticity in response to
competition and light environment was previouslga®ed in weeds able to grow in a wide
array of different habitats (e.g. Griffith and Sult 2012). Second, as the spatial scales
considered here are very small (i.e. about one mimtveen the crop edge and the field
margin, up to twenty meters compared to the figle); genetic differentiation among field
elements is rather unlikely. Moreover, most weeds tgpically considered barochorous
(Benvenuti 2007), constraining dispersal to a fewtars away from the mother plant.
However, seeds can travel much farther via secgndiispersal by humans (i.e.

anthropochory), especially by soil-working machinereducing the likelihood of genetic
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differentiation. At the field scale, both the bm&nvironment and the management intensity
differ between the field elements, which may sefectgenotypes adapted to field elements
environmental conditions. This would result in fiseale genetic differentiation, as observed
previously in some weeds (Hettwer and Gerowitt 20Bfbwever, the three adjacent field
elements considered in this study are all tilledhiclh probably results in a genetic
homogenization of the seed bank over time due tmraary seed dispersal. Thus the
intraspecific variability observed in this study wid be mostly due to phenotypic plasticity
but further studies would be necessary to charaetéhe extent and role of plasticity and

dispersion in the weed species studied here.

From a practical point of view, the occurrenceafje intraspecific variation implies
that the use of fixed mean field approach basedwsrage trait values for analyzing the
functional diversity of weed communities is liketp be misleading. Whereas such an
approach could be relevant when comparing the diattibution over large environmental
gradients (e.g. across a country), it should badadbwhen analyzing species response to
environmental factors that vary at a finer scaspeeially for plastic traits such as SLA and
canopy heightln situ measurement of individual traits seems necessabgtter understand

how weeds trait distribution is structured acraagous habitats within agroecosystems.

Using a functional approach, our study confirmg tlrap edges are favorable habitats
for the development of many weeds. Several devebopnstrategies unexpressed in the
cultivated field itself are observed within cropged. In addition, the higher biomass
production, regardless of the species, suggesgteehpotential for the replenishment of soil
seedbanks within crop edges as compared to fidllse{Maria and Sans 2011). This is in
agreement with previous results from Kohler e{2011) showing that, for threatened arable
weeds, seed production is maximized in the preseasicglowing but without crop

competition, two conditions that characterizesdiop edge area.
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Table 1.Linear mixed model analyses on functional trattiatgon for seven weed species in
three field elements (crop edge, field margin areldf core). Tukey's post hoc tests
investigate the pairwise differences between fekements (down). Square-root (SLA and
canopy height) or log10-transformations (above-gtbbiomass) were applied to meet the
assumptions of homogeneity of variance (Bartleit)teand normality of the residuals
(Shapiro-Wilk test). * P < 0.05, ** P < 0.01, *** R 0.001, ns, not significant.

Tableau 1. Analyse de la variation des caractéristiques fonoklles de sept especes

adventices dans trois compartiments (interfaced loler champ, plein champ) a I'aide d’un

modele linéaire mixte. Des tests post-hoc de Tudarpctérisent les différences entre paires
de compartiments (en bas). Des transformations ébé@t appliquées pour répondre aux
hypothéses d’homogénéité de la variance (test detaet de normalité des résidus (test de
Shapiro-Wilk) : transformation par la racine carsée les valeurs de SLA et de hauteur de la
canopée et transformation logarithmique décimatdesivaleurs de biomasse aérienne. * P
<0,05, ** p <0,01, *** P <0,001, ns, absence dendigativité.

Table 1
above-ground
specific leaf area canopy height biomass

Fixed factors (Type IlI) df 2 p-value ¥ p-value ¥ p-value
field elements 2118.058  *** 54.250 kk 190.350 ok
species 668.378 ok 170.002 Frk 68.629 ok
field elements x species 124.493 ok 97.916 ok 86.184 ek
Tukey contrasts Estimate p-value Estimate p-value Estimate p-value
field margin — crop edge 0.036081  *** -1.4636 rx 1.8693 rx
field core — crop edge 0.039621  *** -0.4669 0.0969n -1.2520 *kk

field core — field margin 0.003540 0.749ns 0.9967 ** * 0.6174 *
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Table 2. Interspecific comparisons of trait distributiontln each field element. Overlap in
functional trait values between weed species sainpithin (A) the crop edge and (B) the
field margin. Non-parametric Gaussian kernel dgngstimation was used to measure
functional overlap for each trait (top). 1Fz is a measure of functional overlap in the multi-
trait space (bottom). Values in bold are signifibgptower than under the randomization null
model after applying sequential Bonferroni-Holmuwstiment (P < 0.05). Abbreviations used
to represent species refer to EPPO codes as folalium aparine (GALAP), Geranium
dissectum (GERDI), Papaver rhoeas (PAPRH), Fallaoiavolvulus (POLCO), Veronica
hederifolia (VERHE), V. persica (VERPE) and Violaensis (VIOAR).

Tableau 2. Comparaisons interspécifigues de la distributioss draits au sein d'un
compartiment. Part de chevauchement des distrimti@ valeurs de traits fonctionnels entre
paires d’especes adventices (A) dans l'interfac@etdans le plein champ. L’approche uni-
trait est basée sur la mesure du chevauchemept@nirbes de distribution calculées a l'aide
d’'une méthode non-paramétrique d'estimation deiepar noyau (en haut). L'approche
multi-traits est basée sur I'estimation du chevanobnt entre deux enveloppes convexes : 1 —
Fs (en bas). Les valeurs en gras sont significativemks faibles que sous I'hypothese d’une
distribution des valeurs indépendantes de l'idéntitxonomique des individus (P < 0.05).
Une correction séquentielle de Bonferroni-Holm & &ppliquée sur les résultats ci-dessous.
Les abréviations présentées dans les tableauxeultgrse réferent aux codes EPPO comme
suit : Galium aparine (GALAP), Geranium dissectuBERDI), Papaver rhoeas (PAPRH),
Fallopia convolvulus (POLCO), Veronica hederifo(dERHE), V. persica (VERPE) and
Viola arvensis (VIOAR).
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Table 2

A Crop edge

Biomass GERDI PAPRH POLCO VERPE VIOAR
GALAP 0.803 0.858 0.203 0.413 0.331
GERDI 0.725 0.195 0.412 0.323
PAPRH 0.195 0.404 0.321
POLCO 0.515 0.665
VERPE 0.771
SLA GERDI PAPRH POLCO VERPE VIOAR
GALAP 0.746 0.758 0.558 0.338 0.497
GERDI 0.734 0.517 0.267 0.516
PAPRH 0.725 0.514 0.732
POLCO 0.735 0.737
VERPE 0.651

Canopy height GERDI PAPRH POLCO VERPE VIOAR

GALAP 0.715 0.744 0.423 0.343 0.509
GERDI 0.921 0.454 0.386 0.614
PAPRH 0.467 0.403 0.623
POLCO 0.851 0.689

VERPE 0.659

1-F GERDI PAPRH POLCO VERPE VIOAR
GALAP 0.157 0.219 0.032 0.022 0.032
GERDI 0.221 0.019 0.012 0.014
PAPRH 0.019 0.058 0.033
POLCO 0.074 0.279

VERPE 0.153
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B Field margin

Biomass GERDI PAPRH POLCO VERHE VIOAR
GALAP 0.516 0.573 0.576 0.340 0.709
GERDI 0.207 0.531 0.627 0.380
PAPRH 0.413 0.099 0.663
POLCO 0.321 0.672
VERHE 0.213
SLA GERDI PAPRH POLCO VERHE VIOAR
GALAP 0.686 0.499 0.355 0.286 0.546
GERDI 0.671 0.581 0.455 0.815
PAPRH 0.478 0.363 0.737
POLCO 0.521 0.622
VERHE 0.505
Canopy

height GERDI PAPRH POLCO VERHE VIOAR
GALAP 0.633 0.726 0.801 0.106 0.661
GERDI 0.427 0.633 0.201 0.617
PAPRH 0.642 0.049 0.580
POLCO 0.101 0.647
VERHE 0.419
1-F4 GERDI PAPRH POLCO VERHE VIOAR
GALAP 0.303  0.003 0.031 0 0.026
GERDI 0.002 0.024 0 0.015
PAPRH 0.026 0 0.073
POLCO 0 0.210
VERHE 0
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Table 3. Intraspecific comparisons of trait distributiontween field elements. Overlap in
functional trait values between plants sampled fobffierent field elements within each weed
species. Non-parametric Gaussian kernel densitjmasdn was used to measure functional
overlap for each trait (top). 1 F; is a measure of functional overlap in a multittispace

(bottom). Values in bold are significantly lowerath under the randomization null model
assumption after applying sequential Bonferroniral@ldjustment (P < 0.05). CE: Crop Edge;
FM: Field Margin; FC: Field Core; NA: data not aahle due to too small sample sizes.

EPPO codes refer to abbreviations as presentedhle 2.

Tableau 3. Comparaisons intraspécifiqgues de la distributies tfaits entre compartiments.
Part de chevauchement des distributions de val@ergraits fonctionnels entre paires de
compartiments. L'approche uni-trait est basée asunésure du chevauchement entre courbes
de distribution calculées a l'aide d’'une méthoda-paramétrique d'estimation de densité par
noyau (en haut). L’approche multi-traits est baséel’estimation du chevauchement entre
deux enveloppes convexes : 1 (En bas). Les valeurs en gras sont significativerpeis
faibles que sous I'hnypothese d’une distribution dakeurs indépendantes du compartiment
d’échantillonnage (P < 0.05). Une correction sétjeb@ de Bonferroni-Holm a été appliquée
sur les résultats ci-dessous. CE: interface; FMd lsle champ; FC: plein champ; NA : trop
peu de données disponibles pour effectuer I'anabtsdistique. Les codes EPPO font

références aux abréviations décrites dans la I&geéad ableau 2.
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Table 3

Biomass CE-FM CE-FC FM-FC
GALAP 0.217 NA NA
GERDI 0.264 0.181 0.546
PAPRH 0.051 0.424 NA
POLCO 0.314 0.673 0.285
VERPE 0.029 0.054 0.761
VIOAR 0.199 0.298 NA
SLA CE-FM CE-FC FM-FC
GALAP 0.803 NA NA
GERDI 0.635 0.062 0.382
PAPRH 0.379 0.711 NA
POLCO 0.218 0.422 0.301
VERPE 0.122 0.214 0.558
VIOAR 0.358 0.444 NA
Canopy height CE-FM CE-FC FM-FC
GALAP 0.407 NA NA
GERDI 0.307 0.639 0.424
PAPRH 0.199 0.742 NA
POLCO 0.434 0.551 0.234
VERPE 0.621 0.500 0.550
VIOAR 0.286 0.073 NA
1-F4 CE-FM CE-FC FM-FC
GALAP 0.008 NA NA
GERDI 0 0 0
PAPRH 0.001 0 NA
POLCO 0.001 0.003 0
VERPE 0 0 0.001
VIOAR 0.014 0 NA
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Figure captions

Figure 1. Standardized Principal Component Analysis of theation of three functional
traits in seven weed species, measured at theidindivievel within three field elements. A:
contribution of traits to the first and second pijpal components. B: location of plants
sampled from different field elements on the ortdoraplan; 90% confidence ellipses around
field elements centroids are drawn. C: locatioplahts belonging to different species on the
ordination plan. EPPO codes refer to abbreviataspresented in Table 2.

Figure 2. Distribution of trait values per species and fielédment. The horizontal line on
each beanplot is the mean value of the distribufldve graphical representation is based on a
non-parametric Gaussian kernel density estimafitve. canopy height and the specific leaf
area were square-root transformed while the abovengl biomass was log10-transformed.
CE: Crop Edge; FM: Field Margin; FC: Field Core.HEP codes refer to abbreviations as
presented in Table Zsroups 1 and 2 refer to species grouping basediactibnal overlap

(see the main text for details).

Légende des figures

Figure 1. Analyse en Composante Principale (ACP) de la tianale trois traits fonctionnels
de sept especes adventices, mesurés au niveaidialidans trois compartiments. A :
contribution des traits aux deux premiers axesAleR. B : position des individus sur le plan
d’ordination en fonction du compartiment d’échdatihage; les ellipses autour des
centroides de chaque compartiment représentetérialle de confiance a 90%. C : position
des individus sur le plan d'ordination en fonctaml'especeles codes EPPO font référence

aux abréviations décrites dans la Iégende du Taldea

Figure 2. Distribution des valeurs de traits par espéce at gpmpartiment. La ligne

horizontale représente la valeur moyenne de lailolision. La représentation graphique est
basée sur une méthode non-paramétrique d'estimat®ndensité par noyau. Une

transformation par la racine carrée a été effectugdes valeurs de SLA et de hauteur de la
canopée et une transformation logarithmique déarsat les valeurs de biomasse aérienne.
CE: interface; FM: bord de champ; FC: plein charhps codes EPPO se réféerent aux
abréviations telles que présentées dans le tatiledies groupes 1 et 2 se rapportent a

regroupement d'espéces sur la base de I'approatengmaraison des parts de chevauchement
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des distributions de valeurs de traits fonctionregige espéces (voir le corps du texte pour
plus de détails).
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Canopy height (square-root transformation)
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Above-ground biomass (log10 transformation)
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Supporting Information

The interspecific and intraspecific variation of functional traits in weeds:
contrasted ecological strategies within arable fies.

Rémi Perronn€’, Sabrina Gabd, Emilie Cadef, Valérie Le Corre®
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Supplementary Figures

Supplementary Figure 1.Schematic representation of the randomization-ingsied for the

multi-trait measure: (A) First, matrices of indivias x traits in a set of individuals sampled in
both field elements (e.g. the crop edge and thkl freargin) were randomized after
standardization (Petchey and Gaston 2006) andhaltraits of an individual plant were kept
together during the randomization (Stubbs and Wil2604). (B) Second, for each of the
10000 null matrices generated, fReindex was calculated (Villéger, Novack-Gottshalid

Mouillot 2011). The functional dissimilarity indels bounded between zero (i.e. perfect
overlap) and one (i.e. absence of intersection). Fally, based on a direct test of
significance, more appropriate for convex hull vokimetrics (Veech 2012), the evaluation
of the non-random structure was made (one-tail test 0.05) after applying sequential

Bonferroni-Holm adjustment (1979).
(A) randomization procedure (B) functional metric calculation (C) significance testing (direct test)
A o Fp=098 Fp=1
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Annexe E: corrélations entre traits (partie 4.3.2)

Une étude des corrélations entre chaque paireaites & été effectuée a l'aide d'un test de
corrélation de rang de Spearman, a la fois susé&atble des individus échantillonnés dans le caglre d
'étude présentée en 4.3 et par traitement, enindisint par ailleurs les especes a émergence
automnale des autres, celles-ci ne présentantegaséme stade phénologique au moment de la
mesure, stade phénologique modifiant les valeutsaits.

De nombreuses corrélations significatives ont &ealées, considérant soit 'ensemble des
individus collectés dans le cadre de I'étude, seiix collectés dans chaque traitement. Ce patron a
également été observé lorsque seules les espéoasrgence automnale ont été considérées, c.a.d. en
cherchant a minimiser l'influence du stade phénigag, connu pour influencer les valeurs des
différents traits mesurés (Tableau 1). Par ailleilest intéressant de noter qu'il existe une éatron
négative constante sur I'ensemble des traitemeanite @’'une part la hauteur de canopée, et d'autre
part les trois autres traits mesurés (SSF, PMFoetentration en azote de la partie aérienne), ainsi
gu’une corrélation positive constante entre ces tiraits. Une corrélation apparait particuliereinen
robuste et significative, celle observée entreNi#-Ret la concentration en azote de la partie adeen
(Tableau 1).

Tableau 1: Coefficients de corrélation de rangesotiaque paire de traits, a la fois sur I'enserdbl¢eu de
données, et différencié par traitement. Le testaleélation de Spearman a été effectué sur I'enkemhbs
individus (A) et uniquement sur les espéeces adeesta émergence automnale (B). * p-value < 0.0p-¥alue
< 0.01, *** p-value < 0.001, n.s. absence de déféres significatives aprés application d’'une cdiwacde
Bonferroni-Holm.

jeu de données

A - ensemble des individus NOCO NOC1 N1CO N1C1

complet
hauteur de canopée — SSF -0.348*** -0.331*  -0.444*-0.411** -0.418***
hauteur de canopée — PMF -0.576***  -0.734** -0.381 -0.510*** -0.378***
hauteur de canopée - concentration en azote -0¥508*-0.577** -0.464*** -0.505*** -0.465***
SSF — PMF 0.409*** 0.186n.s. 0.579*** 0.435** (0.3%*
SSF — concentration en azote 0.514*** 0.309** 0810 0.507** 0.620%**
PMF — concentration en azote 0.780*** 0.759***  0ZF7* 0.748*** (0.838***

jeu de données

B - especes a émergence automnale NOCO NOC1 N1CO N1C1

complet
hauteur de canopée — SSF -0.179** 0.054n.s. -0.323*0.232*  -0.389***
hauteur de canopée — PMF -0.411**  -0.553*** -0.4%2 -0.332** -0.304**
hauteur de canopée - concentration en azote -0%110*%-0.410***  -0.399** -0.410*** -0.420***
SSF — PMF 0.293*** -0.078n.s. 0.503**  0.272* 0.568
SSF — concentration en azote 0.438*** 0.094n.s. 705 0.429*** (0.582***

PMF — concentration en azote 0.757*** 0.775** Q98  0.714*** (0.822***
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Annexe F: Influence de la plante cultivée sur la sticture fonctionnelle des

communautes adventices
Cette Annexe constitue un complément a I'étudegmtée en 4.3. Le design expérimental, les
protocoles de mesures (4.2), ainsi que les intexfioés détaillées dans cette partie (4.3) sontiseq
pour une meilleure compréhension des résultatsnobtelans cette Annexe. L’analyse principale
repose sur une approche ‘modele nul’ ayant faltj¢od’'un développement dans le cadre du Chapitre
1 et d’'une premiére application dans le cadre dap@ie 2 (3.1).
Nous tenterons de répondre aux questions suivdatesla suite de cette étude :
1. La présence de la culture et le niveau de fertitisaazotée affectent-t-ils la structure
fonctionnelle des communautés adventices ?
2. Si oui, cela peut-il s'expliquer par la disponitdli en ressource lumineuse, c.a.d.
indépendamment du traitement ?

1. Analyses préliminaires : effet des traitementslawwtomposition taxonomique et phénologique
des communautés adventices
Nous avons étudié l'influence des traitements (NOZDCO, NOC1 et N1C1) sur la composition

taxonomique et phénologigue des communautés adesnti
La composition taxonomique a été comparée entitermants a l'aide de l'indice de dissimilarité
de Bray-Curtis, en utilisant le nombre d'individesr espéce comme donnée d'abondance (1 - S17
suivant Legendre & Legendre 1998). Une procéduneedmutation réassociant le nom d’'une espece a
La composition phénologique a été comparée engitetnents a l'aide d'une approche dite
cumulative link (logit) mixed modebmprenant les modalités des deux facteurs étsdidls — c.a.d.
NO vs N1 et CO vs C1 seuls — et leur interactiommoe effets fixes, et la parcelle comme effet
aléatoire, c.a.d. une ordonnée a [lorigine aléatgqandom intercept model Un rapport de
vraisemblance basé sur la distributiony@a été utilisé pour évaluer la significativité aeque effet
fixe et de l'interaction.
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Figure 1: Parts relatives de représentation def@rdifts stades phénologiques observés par traitesugn
I'ensemble des parcelles. Les stades phénologitpresspondent aux chiffres suivants: 2: croissamitiale, 3:
ramification (especes dicotylédones) ou tallagp&ess monocotylédones), 4: élongation de la tigiofison,

6: grenaison. L'utilisation d'usumulative link (logit) mixed modele met en évidence aucune différence
significative.

Nous n'avons pas observé d'influence significattes traitements sur la répartition des stades
phénologiques au sein de chaque communauté (p-waueb, Figure 1).

Tableau 1: Comparaisons de la composition taxonaenédgs traitements par paire et par parcelle. hak/ses
sont fondées sur 'indice de dissimilarité de BGuyrtis en utilisant le nombre d'individus par egpéemme une
donnée d'abondance. Les valeurs en gras indiquentifférence significative plus élevée que dansddre
de 'hypothése nulle aprés application d'une cdiec de Bonferroni-Holm, suggérant une différence
significative de composition entre traitements.

P1 HONOCO HONOC1 HON1CO P10 HONOCO HONOC1 HONI1CO
HONOC1| 0.282 HONOC1| 0.317

HON1CO| 0.282 0.350 HON1CO| 0.317 0.333

HON1C1| 0.384 0.350 0.350 HON1C1| 0.500 0.366 0.366
P2 HONOCO HONOC1 HONI1CO P14 HONOCO HONOC1 HON1CO
HONOC1| 0.704 HONOC1| 0.444

HON1CO| 0.697 0.727 HON1CO| 0.500 0.556

HON1C1| 0.655 0.555 0.583 HON1C1] 0.350 0.444 0.300
P9 HONOCO HONOC1 HON1CO

HONOC1| 0.900

HON1CO| 0.647 0.846

HON1C1| 0.923 0.778 0.625
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Dans la plupart des parcelles, la composition tardque ne different par ailleurs pas entre
traitements (Tableau 1).

Ces résultats suggérent que les différences fonaltes potentiellement observées entre
traitements d’'une méme parcelle ne devraient paspgincipalement causés par des différences de
composition taxonomique ou phénologique des indwidonstituant les communautés étudiées.

2. Effets de la présence de la culture et de la fedilon azotée sur la structure fonctionnelle
des communautés adventices
Trois attendus peuvent étre proposés en cas de étitioqp (i) une différenciation

fonctionnelle, (i) un mimétisme fonctionnel, Jile maintien de plusieurs stratégies complémesgair
Compte tenu des facteurs contrdlés dans le cadecettie expérimentation, il est possible de suggérer
que des individus adventices pourraient présenter siratégie d’évitement et/ou de tolérance a
'ombrage, mais également une (ou plusieurs) gfief®) d’acquisition de la ressource azotée.

Pour tester ces hypotheses, nous avons utilisprareédure de randomisation basée sur une
hypothese nulle supposant une absence de relatianla biomasse individuelle relative produite par
un individu et les valeurs de traits caractérissmtméme individu. Cette procédure a été appliquée
séparément pour chaque quadrat, et la biomasdweale chaque individu a été calculée comme la
proportion de biomasse représentée par cet indpdduapport a la biomasse produite par I'ensemble
des individus échantillonnés.

L’approche ‘modele nul’ n’a que rarement été appdigl a des données individuelles (Paine et
al. 2011). Cependant, cette méthode permet de posehypothese particuliére tout en contraignant
une (ou plusieurs) matrices étudiées. Dans nofestcéihypothése nulle autorise la recombinaises d
valeurs de traits d’'un individu a la biomasse retatd’'un autre individu, a I'échelle de la
communauté, le nombre d’'individus échantillonnés;dmposition taxonomique de la communauté et
le lien entre les différents traits mesurés sum#éme individu n'ont pas été modifiés. De plus, les
communautés adventices étant fréquemment conditdéedividus a des stades phénologiques
relativement distincts, stades phénologiques inffaat & la fois la biomasse individuelle et legues
de traits des individus, nous avons effectué dasyations entre individus présentant une phénelogi
similaire. Afin de comparer chaque communauté ofgser 10 000 communautés nulles ont été
générées. Le pool d'especes de référence estristit@® de I'ensemble des individus échantillonnés
dans un quadrat d’étude présentant un stade plgggaéocomparable.

L'approche appliquée questionne I'existence d'umdme de validité des recombinaisons
individuelles entre biomasse relative et valeursraiés. L'une des contraintes précédemment évoquée
— absence de recombinaison des valeurs de diffétritis au sein d’'un méme individu — repose sur la
volonté de maintenir un certain réalisme biologi¢@tibbs & Wilson 2004). Il est également possible
de se questionner sur la possibilité d'associerhimmasse relative élevée a une espece de failide ta
si cette combinaison n’a jamais été observée damature du fait de contraintes physiologiques ou
architecturales propres. Pour ce faire nous avamsc ccherché a caractériser I'ensemble des
combinaisons observées pour chaque trait dansulelgedonnées (Figure 2). Aprés exclusion des
individus présentant des valeurs extrémes de tmitsemarque que I'ensemble des combinaisons sont
observées dans la réalité pour la SSF, la PMF eblecentration en azote, mais qu'il existe un
domaine d’invalidité pour la hauteur de canopégjndividus ayant produit une faible biomasse étant
tous des individus de petite taille. Cela suggere lgs recombinaisons qui résulteront de la méthode



Annexes — Annexe F

de randomisation présentent un certain réalismelpdsiSF, la PMF et la concentration en azote, mais
gu'il existe une limite a l'interprétation des patis identifiés pour la hauteur de canopée.

Trois métriques fonctionnelles ont été calculées laubase de la distribution des traits
observés a I'échelle de la communauté adventide:s@ula médiane, (i) I'écart interdécile efi)(iia
distance moyenne par paire de valeurs de traissvakeurs de la médiane et de I'écart interdéele s
basent sur la méthode de lissage reposant sumagin de probabilité de densité par noyau, suivan
le méme protocole qu’en 4.3.2.6.

Sur la base de cette distribution, la médiane sgpité la valeur de trait associée a 50% de la
biomasse totale représentée par les 20 individastitoant la communauté adventice, tandis que
I'écart interdécile refére a la plage de valeurstrdés occupée par 80% de la biomasse totale. La
distance moyenne par paires de valeurs de tradts,lgp suite MTDw, correspond a la distance
moyenne entre deux valeurs de traits pour I'ensemds combinaisons entre deux individus observés
au sein d’'une communauté, par ailleurs pondérédaphiomasse aérienne relative de ces individus.
Pour tester la significativité des patrons observésus avons appliqué un test direct unilatéral
présentant un seuil de 5%. Pour chaque communkstéaleurs des métriques observées ont été
représentées graphiquement par rapport a la disorbaléatoire a l'aide du calcul du SE&otelli
& McCabe, 2002).

> SES = (valeUservee— Moyenne (Valemtenau))/écart type (valelkenqu)
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Figure 2: Relations entre chacun des traits eidméisse individuelle produite. L'ensemble des irdlig du jeu
de données ont été considérés, indépendammenaitentent. Les lignes pointillées représentent tervalle
de confiance a 90%. Seuls les individus présentaistade phénologique 4: élongation de la tigépEison, 6:
grenaison, ont été considérés.

De maniére générale, c.a.d. sur I'ensemble deselpgscagricoles et des traitements, la
médiane, I'écart interdécile et le MTDw ont révél&a5%, 32.5% et 17.5% d’écarts significatifs par
rapport a I'hypothese nulle, respectivement (Tabl@a Pour tous les traitements, la hauteur médiane
de la canopée apparait plus élevée gu’attendul¥pymthése nulle, tandis que les trois autreddrai
présentent des valeurs significativement inférigu@ela apparait conforme aux corrélations détectée
entre traits (Annexe D). Ces déplacements de vaieégiane suggerent que les individus ayant
produit une importante biomasse se caractérisens densemble des traitements — et plus
particuliérement en cas de fertilisation azoté€auobserve 55% de déviation a I'attendu aléateire
par une hauteur plus élevée et des valeurs deP3@F et de concentration en azote plus faible gsie le
autres espéces constituant la communauté (Tabjeau 2

Ces résultats sont en accord avec I'existence dauclgitecture a port érigé permettant a une
plante d'éviter un important ombrage. Ce type digecture nécessite un important investissement en
tissus de support, expliquant la forte biomassdugte.
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L'écart interdécile montre une réduction de la gantta valeurs de traits occupée par 80% de
la biomasse totale de la communauté en présend@ cddture. Cette réduction est observée, pour
I'ensemble des traits, dans 47.5% des quadratsésence de culture (19 combinaisons sur 40) mais
seulement dans 4 quadrats en absence de cultgg&rant une convergence des valeurs de traits des
individus produisant la biomasse individuelle lagpélevée en présence de culture, et donc le rinti
d’une unique stratégie de développement dans pré&smoitié des quadrats semés.

Le MTDw ne montre que de faibles tendances, suggéree dans de rares cas, en présence de
culture, il est possible d’observer une proximigs dialeurs de traits des espéces ayant produit la
biomasse la plus élevée, tandis qu’en absence ltierecula structure fonctionnelle présente une
distribution majoritairement aléatoire, avec queljicombinaisons présentant une divergence des
valeurs de traits des individus produisant la bieseaindividuelle la plus élevée, suggérant aloes qu
plusieurs stratégies de développement — en haatean terme d'efficience d'utilisation de I'azote —
permettent de produire une biomasse individuebwéd au sein d’'une méme communauté (Tableau
2).

Ces résultats, associés a ceux de la médianees@ucord avec les analyses réalisées en 4.3,
suggérant I'existence d’'un ‘mimétisme fonctionrext’ présence de la plante cultivée.

Tableau 2: Nombre de parcelles déviant de I'hnypsethaulle ; résultat distingué par métrique fonatedte et par
un traitement. Les valeurs indiquées correspondanhombre de parcelles agricoles (n = 5) dont lawa
observée different significativement lorsque corgpaa 10 000 communautés ‘nulles’, aprés application
test direct unilatéral présentant un seuil de 5%.rhodéle nul’ repose sur I'hypothése null@lbisence de
relation entre la biomasse individuelle produitéestvaleurs de traits caractérisant ce méme idlivi
Pour les mesures, les valeurs observées, soi@mteinfes aux attendus, soient plus élevées, sditudes par
"<" et ">", respectivement.

traits traitements

NOCO N1CO NOC1 N1C1l

déplacement de la médiane

hauteur 1(>) 5() 2(>) 2(>)
SSF 2 (<) 2 (<) 0 3(<)
PMF 1(<) 1(<) 3(<) 2 (<)
concentration en azote 2 3 (<) 1(<) 4 (<)

écart interdécile

hauteur 0 1-20) 1) 2 (<)
SSF 1(<) 0 1(<) 4 (<)
PMF 1(<) 0 2 (<) 3)-1(>)
concentration en azote 1(<) 0 3 (<) 3 (<)

distance moyenne par paire de valeurs de traits

hauteur 0 3(>) 1(<) 1()
SSF 1) 0 0 1(<)
PMF 0 0 1) 2(9-1¢)

concentration en azote 0 2 (>) 1(<) 1()-2(>)
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3. Influence du niveau d'interception lumineuse cumulgur les patrons de diversité

fonctionnelle observés
La lumiere représente généralement la ressourceétatita en systéme de culture

conventionnel. L'ensemble des résultats précédsmggierent son influence prépondérante sur les
patrons de distributions de traits observés. Laowse lumineuse constitue donc une variable
environnementale pertinente pour interpréter letsopa de diversité fonctionnelle sur la base de
I'approche ‘modele nul'.

Nous considérerons que la lumiére constitue iciindicateur synthétique des conditions
environnementales, et étudierons la relation esureniveau d’interception au cours du cycle cultura
et la diversité fonctionnelle observée dans champeelrat pour deux métriques: I'écart interdécile e
le MTDw. Nous avons ainsi analysé la relation etear8ES calculé pour chaque trait et le TRARs
au cours de la saison d’étude sur la base de nwtgéaires mixtes incluant le TPAR.s comme
effet fixe et la parcelle agricole comme effet &d&a, c.a.d. présentant une ordonnée a l'origine
aléatoire. Un rapport de vraisemblance basé sudhiskzibution duy? a été utilisé pour évaluer la
significativité de I'effet fixe suivant une analyde déviance de type lll.

hauteur de canopée SSF

*%| *

SES écart interdécile
- 0
|

SES écart interdécile

NOCO
® NOC1 A
< | Nico <
A N1C1 A

T T T T T T T T T T T T
300 400 500 600 700 800 300 400 500 600 700 800

interception lumineuse cumulée interception lumineuse cumulée

SES MTDw
0
1
SES MTDw
0
3

-2
1

-2
1
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interception lumineuse cumulée interception lumineuse cumulée

Figure 3: Relation entre le SES de I'écart intatdgen haut) et la distance moyenne par pairealeuvs de
traits (MTDw, en bas) et l'interception lumineuserwlée au cours de I'étude (TPAR cumulé). Des nesdeél
linéaires mixtes ont été appliqués pour évalueelaion, considérant la parcelle agricole en edféatoire. Les
résultats sont représentés graphiquement pounlinrade canopée et la SSF, les autres traitsésemant pas
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de relation significative entre les valeurs de SE& TPAR cumulé. * p <0,05, ** p <0,01, ** * p @01, ns,
non significatif.

Seule la hauteur de canopée et la SSF présentemelation significative pour les métriques
étudiées. Cette relation met en évidence l'inflgede la disponibilité de la ressource lumineusdasur
structure fonctionnelle des communautés adven(ieegire 3). La convergence des valeurs de traits
des individus performants, induite par le maintitine unique stratégie de développement, est ici
associée a une forte interception de la lumiérecaus du cycle cultural. A l'inverse, la tendance a
une divergence des valeurs de traits des indiypdoduisant la biomasse la plus élevée en absence de
culture est ici observée dans les quadrats prégamte plus faible interception de la lumiére aurso
du temps, suggérant que la réduction de la ressdungineuse induite par la présence d’'un couvert
durant la saison de développement des adventided té diversité fonctionnelle de la communauté
adventice.

La relation entre le SES et I'azote disponible aurs du cycle cultural n’a pu étre testée, mais
constituerait un intéressant complément a I'anadydeelle.

4. Synthése et perspectives

En présence de culture, la structure fonctionndllene communauté adventice semble
influencée par la réduction de la ressource lunseelisponible occasionnée par la plante cultivée. E
présence de culture et de fertilisation azotéed.cdans les conditions les plus limitantes enowss
lumineuse — dans 4 des 5 parcelles, l'intercegdtiarineuse au pic de fermeture est supérieure a 95%
— nous observons a la fois une réduction de ltéicaerdécile pour I'ensemble des traits et un
déplacement de la médiane en accord avec unegstratévitement de 'ombrage (McLachlan et al.
1993, Franklin & Whitelam 2005), déja observée élielle des plantes individuelles (4.3). Cette
stratégie se caractérise par une hauteur pluseslaugsi gu'une SSF, une PMF et une concentration
en azote plus faible qu’attendue sous I'aléatoitéchelle de la communauté

En absence de culture, la structure fonctionngifmaeait largement aléatoire. Seules quelques
guadrats présentent des communautés dominées pandiedus adventices performants quoi que
présentant des valeurs de traits contrastées. @@mnpatant essentiellement observé dans les qeadrat
ayant recu une fertilisation azotée, il est dificde conclure qu'il s'agit d’'une réponse a la
compétition, ces quadrats présentant une produdgobiomasse adventice plus élevée que dans les
autres traitements (c.a.d. NOCO, NOC1, N1C1), siggéen cela une compétition réduite. Le patron
observé pourrait suggérer qu’en absence de réstripbtentielle des ressources, plusieurs stragégie
de développement performantes peuvent se mairgidirie échelle dans une parcelle agricole, qu'ils
s'agissent de plantes a architecture rampante igéegrprésentant une efficience d'utilisation de
I'azote plus ou moins élevEeA titre d’exemple, a de faibles densités, Schwigr(1996) a indiqué
gue la compétition pour la ressource lumineuset @laidt négativement asymétrique, c.a.d. que

*% Ainsi, pour une production de biomasse individeiedupérieure a 10y/eronica persicaet Stellaria media
présentaient des hauteurs ne dépassant pas Pegrayer rhoea®t Apolecurus myosuroidgzésentaient une
hauteur moyenne de 50 a 60cnAgena fatuaet Lolium multiflorumune hauteur moyenne de 90cm. De méme,
Alopecurus myosuroidese caractérise freiquemment des concentrationgate mférieure a 7mg g-1 tandis que
pour une méme biomasse produléeronica persicaprésente une concentration de 14mg g-Paygonum
aviculare une concentration proche de 20mg g-1, suggéramipdttantes différences d'utilisation de I'azote
disponible.
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chaque plante subissait davantage d’auto-ombraged@qumbrage par ces voisines directes. Dans ce
cas, une stratégie de croissance en hauteur nappars la mieux adaptée, le colt de maintenance
des tissus de support étant plus élevé pour urithda port érigé, comparativement a un individu a
port rampant, celui-ci investira une plus faibleogmrtion des ressources acquises dans la
reproduction.

Les résultats de I'étude méritent cependant d'étmefirmés sur un plus grand nombre de
parcelles, et d’étre répliqués sur plusieurs anradasde s’assurer de leur caractére généralisable

Une approche strictement expérimentale permeteaitailleurs de contrdler la composition
taxonomique et la dynamique d’émergence de la #oheentice. Ce type d’approche permettrait de
guantifier I'importance de é&ffet de priorité inhibiteude la culture, connu jusqu’a présent uniguement
en mélange bispécifique pour quelques espéecesnpa@sdeoutes une architecture a port érigé (Peters
1984, Martin & Field 1988, Baumann et al. 2001,rdd Recasens 2008). Ce type d’expérimentation
permettrait par ailleurs d'effectuer des mesureprodeuction de graines et d’'estimer la performance
des individus adventices de maniere plus précise.

>

La structure fonctionnelle d’'une communauté adeengiemble influencée par la disponibilité €
ressource lumineuse, limitée en cas de compéttieg la plante cultivée. Sa présence promejut
une stratégie d'évitement de 'ombrage se tradtjigaléchelle de la communauté, par une
réduction de la diversité fonctionnelle et par approchement de la structure fonctionnelle
observée de la distribution de traits caractérikaotlture.
En absence de compétiteur dominant, la communawtntice présente généralement une
structure fonctionnelle aléatoire ou peuvent paréaiexister plusieurs stratégies de développement
performantes.
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Annexe F-2: Effet de la position relative des vales de traits des adventices
par rapport aux valeurs de traits du blé sur la bionasse produite a échelle
individuelle pour deux especesAlopecurus myosuroidest Papaver rhoeas
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au couvert végétal du blé (valeur moyenne) et tanbsse individuelle produite par ces mémes
adventices pour deux espéces étudiées séparémmentnéthode de lissage basée sur des régressions
polynomiales locales pondérées (LOWESS, Clevel®&1®)permet de synthétiser la relation entre la
biomasse individuelle et chaque trait. Un modeleddire mixte a été réalisé afin d'identifier
l'influence des traitements, de leur interactiansaque de la valeur de chaque trait, tenant cerdpt

la parcelle, comparable aux modeles appliqués &2.8. Pour la hauteur de canopée, une relation
positive est observée pour les deux espeéeces, sflusnice de la fertilisation azotée ni du stade
phénologique. Une relation négative similaire decebservée en 4.3.2.5 a par ailleurs été ideatifié
pour la SSF (avec une influence de la fertilisataotée, de la différence de valeurs de traitseeentr
adventice et culture, ainsi que I'existence d’'uneraction significative), la PMF (avec une seule
variable explicative, la différence de valeur entrgividus adventices et blé) et la concentratian e
azote de la partie aérienne de la plante (avednfinence de la fertilisation azotée, de la différe de
valeurs de traits entre adventice et culture, ajosil’existence d’'une interaction significative).
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Résumé

Malgré de nombreux travaux meneés, les mécanisnesseinblage des especes adventices en
communautés restent a identifier. Or cette commgiba est cruciale pour concevoir des stratégies de
gestion permettant de préserver la biodiversitéptieses adventices tout en maintenant la productio
agricole. Ce travail de these avait pour objeaitdmprendre les mécanismes a la base de la s&ructu
fonctionnelle des plantes adventices dans les egsgstémes.

Trois axes de recherche ont été menés. Le premeraapermis de proposer un cadre
d’'analyse général des mécanismes d’assemblagedgin®de la diversité fonctionnelle dans le cadre
de I'approche dites modéle nul. Le second axe, baséles analyses empiriques, a mis en évidence
(1) le role prépondérant des processus stochastidmies I'assemblage des espéces adventices entre
types de culture dans les parcelles agricoles )ete(Znaintien d'une flore fonctionnellement plus
diversifiée due a la coexistence de stratégienldeance et d'évitement de 'ombrage en interface,
compartiment adjacent au champ. Enfin, dans lsiémie axe, nous avons montré expérimentalement
gue la compétition entre la plante cultivée etdenmunauté adventice promeut une unique stratégie
d’évitement de 'ombrage se traduisant, a I'écheidividuelle, par un mimétisme fonctionnel des
traits de la plante cultivée par les plantes adeestles plus performantes. Ainsi, processus
stochastiqgues et déterministes influencent l'astmgeb des communautés adventices, et ce a
différentes échelles spatiotemporelles.

Mots-clés: adventices, traits fonctionnels, biodiité, stratégies écologiques, phénologie, assgmbla
des communautés, structure fonctionnelle, compatitulture, agroécologie

Despite numerous studies, weed community assembebhamisms still remain unidentified.
However, a better understanding of these mechanisnasucial to design management strategies
promoting weed biodiversity while maintaining agittaral production. The aim of this PhD was to
understand the mechanisms underlying the functistnatture of weeds in agroecosystems.

Three research axes were conducted. The firstemabled to propose a general analytical
framework of community assembly in the context aoftatistical approach called null model. The
second axis, based on empirical analyses, rev¢hldtie predominant role of stochastic processes in
weed community assembly between crop types anth@Yoexistence of two, shade-tolerance and
shade-avoidance, ecological strategies, thus exptathe higher functional diversity observed ingr
edge, a field element adjacent to the field. Fjnatih the third axis, based on experimentation, we
have shown that the competition between the crdptlae weed community promotes a unique shade-
avoidance strategy resulting on a functional mignif the crop by the most successful weed plants.
Thus, both stochastic and deterministic processtisence weed community assembly, besides at
different spatial and temporal scales.

Keywords: weeds, functional traits, biodiversitycological strategies, phenology, community
assembly, functional structure, competition, ciagroecology



