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Introduction




1 — Contexte général

L’augmentation de la population mondiale assocg&edéveloppement de tous les
secteurs d’activité a des effets directs et indérear la biosphére (Vitoused al. 1997). Les
différents facteurs d’origine anthropique qui aféett I'état et la dynamique des écosystemes,
i.e. les changements d’utilisation des terres, le charant climatique, I'altération des cycles
biogéochimiques, les échanges biotiques et lesgemaents de composition de I'atmosphére,
sont regroupés sous le terme de changement planétag. Chapiret al. 1997; Vitouseket
al. 1997; Salaet al. 2000). Une étude prospective évaluant lI'impact dé&rentes
composantes du changement planétaire sur la bistd&ea mis en évidence que le
changement d'utilisation des terres s’averent @&riacteur qui aura le plus d’'impact sur la
biodiversité dans les prévisions pour 2100 (Salal. 2000). Nous avons choisi dans ce
travail de these d’étudier I'impact du changemeéantilsation des terres sur la biodiversité
végeétale a I'échelle de la communauté.

Les communautés écologiques sont généralementitedécpar une approche
spécifique, centrée sur l'identité et 'abondanes éspéces qui coexistent dans le temps et
'espace. Les communautés peuvent eégalement étréedépar une approche fonctionnelle
centrée sur les traits des espéces. Les traitdidonels des espéeces végétales sont des
caractéristiques morphologiques, physiologigueplognologiques mesurables a I'échelle de
l'individu, qui refletent le fonctionnement des plas (Violle et al. 2007b). Le
développement de cette approche fonctionnelle éstun désir de classer, comparer les
especes selon des criteres fonctionnels plutotagaeomiques (e.g. Keddy 1992b; Lavoet!
al. 1997). Des méthodes standardisées de mesure disdssde traits clés ont ainsi été
élaborées (e.g. Weihet al. 1999; Garnieet al.2001b; Cornelisseat al. 2003). L'utilisation
des traits des espéeces constituantes de la combéuaatie proposée pour comprendre les
mécanismes d’assemblages des communautés €Daz1999; McGillet al.2006).

En effet, 'assemblage des communautés est géngal vu comme le résultat de
différents filtres, facteurs hiérarchisés qui ttiées espéces a partir d’'un pool global (e.g.
Woodward & Diament 1991; Keddy 1992a; Belyea & Laster 1999; Laakset al. 2001;
Lortie et al. 2004). Il s’agit d’une vision déterministe ou lesmbinaisons de traits non
adaptées aux conditions locales, biotiques et ighbies de la communauté sont éliminées.
Afin d'identifier I'effet des filtres sur les traitdes espéces végétales, Keddy (1992b) propose
une approche pragmatique en trois étapes. La premiape consiste a construire une matrice

de traits des especes par le criblage d’'un jeurats tsur un grand nombre d’especes. La
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seconde étape correspond a l'exploration des oakticorrélations, covariations entre les
traits afin d’identifier les compromis fondamentaaxxquels sont confrontés les espéces. La
derniere étape caractérise la nature du filtrdgpdétermination des relations entre les traits et

les facteurs environnementaux.

2 — Approche et hypotheses

Dans ce travail de thése, nous avons adopté aé&ttarche pragmatique pour évaluer
I'impact du changement des pratiques pastoralefasiructure des communautés de plantes
herbacées. Les pratiques pastorales corresponderd modification anthropique du régime
de perturbation et du niveau de fertilité (Dwtual. 1998). L'effet filtre de ces deux facteurs
est reconnu puisque ils influencent fortement tacstire des communautés de plantes et les
stratégies des espéces végétales (e.g. Grime Hig®on 1979; 1994; Grace 1999; Grime
2001). Cette étude a été realisée sur le domaipériexental INRA la Fage, situé sur le
Causse du Larzac, ou des pratiques pastoralesastirds existent depuis la mise en place du
domaine ainsi que des relevés floristiques renseigta dynamique de la végétation. La
combinaison de ces informations avec une approghérienentale nous a permis de tester les
hypotheses suivantes.

Hypothése 1 : I'effet filtre des pratiques padiesasélectionne les espéces sur la base
de leurs traits. Les changements de structure @lesnanautés,e. d’'identité et d’'abondance
des espéces, refletent I'adaptation des espécasparturbation et a la disponibilité des
ressources minérales.

Hypothése 2: ces changements de corteges fiprésti sont associés a des
changements d’interactions entre plantes. Lesstd@tréponse aux pratiques pastorales sont
impliqués dans I'aptitude a la compétition des espe

Hypothese 3 : les espéeces abondantes dans diffdygeis de communautés, adaptées
a des pratigues pastorales contrastées, présenteifivrte variabilité intraspécifique des traits
fonctionnels.

Ce travail de thése combine donc différents tyfeedonnées : des relevés floristiques,
des mesures de traits fonctionnels des espacgtu et en conditions contrdlées ainsi que la
guantification de l'intensité des interactions enptantesn situ. Par ailleurs, la réponse des
especes en terme de variation d’abondance et iie dies espéces végétales est quantifiée
avec une emphase peu classique dans la littéraguoeomique et écologique sur les espéces

non dominantes de ses pelouses a forte complexite.
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3 — Organisation du manuscrit

Le premier chapitre de ce manuscrit est une degmmi des concepts relatifs a
I'écologie des communautés, positionnée dans Iéegtm actuel du changement global, et
plus particulierement du changement d'utilisatioss derres. Le second chapitre est une
présentation du site d’étude et des méthodes egdoyant sur le plan de I'expérimentation
que sur celui de l'analyse de la diversité spéadicet fonctionnelle. Les cing chapitres
suivant présentent et discutent les résultats abtew cours de la thése. Les articles de
recherche relatifs a ces travaux sont en prépataii® sont présentés en annexe de ce
manuscrit. Dans le chapitre 3 deux approches ddigees pour étudier la dynamique de la
végétation,i.e. les modifications de structure, composition ehesse spécifique, depuis la
mise en place des pratiques pastorales (paturagirgopaturage intense associé a la
fertilisation minérale et abandon). L’approche dm@nique correspond a I'analyse de relevés
floristiques sur le long terme. L’approche synchgoe correspond a une substitution du
temps par I'espace. Les chapitres 4 et 5 caraetéril réponse fonctionnelle de ces
communautés, identifient I'effet filtre des pratigupastorales. Le chapitre 4 fait le lien entre
les variations d’abondance et les traits des espéanrs la communauté paturée et fertilisée
depuis la mise en place du traitement en 1978. hapitre 5 caractérise la structure
fonctionnelle actuelle observée dans les difféesmmmunautés avec une emphase sur les
especes non dominantes. Le chapitre 6 quantifiatiare et I'amplitude des interactions entre
plantes dans ces communautés par le suivi desrpeni@es (survie et biomasse) de cing
especes cibles au cours d’'une saison de végétamosuivi des interactions entre plantes
dans le temps et le bilan final des interactionisrés en perspective des traits fonctionnels, a
la fois des voisins et des espéces cibles. Le thapiétudie la variabilité intraspécifique des
traits fonctionnels des espéces constituantes decasmmunautés. Les patrois situ de
variabilité intraspécifique en terme d’amplitudedet direction sont, dans un premier temps,
décrits et confrontés aux variations interspécdguLes mécanismes de cette variabilité
intraspécifique observée (adaptation locakrsus plasticité phénotypique) sont ensuite
appréhendés par I'étude en conditions controléatedr especes. Enfin, dans une synthese et
discussion générale, les résultats obtenus au cdarsce travail de these sont re-
contextualisés, notamment la généralité des patsbesrvés. Une réflexion sur I'approche et
les méthodes est également réalisée. Les perspeétice travail sont finalement abordées.
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A — La crise de la diversité biologique

Le terme « biodiversité » apparait pour la preeieis dans la littérature écologique
en 1988 pour désigner la diversité biologique,iledité du vivant. C’est le titre d’'un livre
edité par I'entomologiste américain Edward Wilsda,compte rendu diational Forum on
Biological Diversity(1985). La diversité biologique peut étre défio@nme la variabilité de
la vie dans toutes ses formes et tous ses nivéatgadisation. Elle comprend notamment la
diversité génétique, la diversité des especes masi celle des écosystémes et des unités

paysageres.

1 — Les changements planétaires

1.1 — Le constat d’'une crise écologique

La distribution de nombreuses espéeces a été rédedpar les activités humaines
(Parmesan & Yohe 2003; Parmesaal. 2005). Certains taxons connaissent une expansion
de leur aire de distribution du fait de leur intwoton par I'homme, qui aprés une phase de
naturalisation peut conduire a I'invasion des naumeterritoires (Richardsoat al. 2000).
D’autres taxons connaissent une diminution de &g de distribution, pouvant conduire a
I'extinction. Les taux d’extinction observés durdmtdernier siecle (Parmesan & Yohe 2003)
et ceux projetés dans le futur (Thoneasl. 2004; Thuiller 2004) sont largement supérieurs a
ceux observés dans les enregistrements fossilesr(t al. 1995). De nombreuses espéces,
animales ou végétales, ont déja disparu, certaiteies parlent d’ailleurs d’uné'® période
d’extinction dans l'histoire du vivant (Chapet al. 2000). Les pertes actuelles de richesse
spécifigue — baisse du nombre d'especes — s’ohsegvalifférentes échelles (Ehrlich &
Ehrlich 1981; Hodgson 1986). Ces pertes de diverstsont pas aléatoires. En effet, certains
habitats et certaines lignées sont plus sensiples,menacés que d’autres (Purvis & Hector
2000; Grime 2002). Les espéces n‘encourent pamémses risques d’extinction du fait de
leur physiologie, de leur distribution géographigde leur abondance locale, de leur exigence
écologique en termes d’habitat, de leur positionsdkes réseaux trophiques, etc. A titre
d’exemple, l'union internationale pour la consdpratde la nature (IUCN) utilise neuf

L L’IUCN est la principale organisation non gouvernentale mondiale consacrée a la cause de la cartiserv
de la Naturehttp://cms.iucn.org/

-18 -



catégories pour établir I'état de conservatides espéces allant des espéces déja disparues, en
danger critique d'extinction jusqu’au espéces rezag une préoccupation mineure.

1.2 — Les composantes des changements planétaires

L’expression « changement planétaitedésigne plusieurs facteurs de forcage qui
affectent I'état et la dynamique des écosystemeas btouseket al. 1997; Chapinet al.
2000; Saleet al. 2000) (Figure 1). Les quatre composantes des enaggts planétaires sont
décrites ci-dessous.

+ Les modifications d'utilisation des terres sont dasangements d'usage des
territoires du fait de l'urbanisation, de l'intefisation de 'agriculture dans certaines zones
préalablement pas ou peu exploitées, de I'exteasifin voir de I'abandon dans d’autres
zones traditionnellement exploitées.

- L’altération des cycles biogéochimiqués, les modifications du cycle des éléments
entre les différents réservoirs de la planéte, eor& principalement trois éléments : I'eau, le
carbone et I'azote. Les perturbations du cycle’'ekul correspondent a une augmentation du
ruissellement et a une diminution de I'évapotraragfmn du fait de l'utilisation des terres ou
de ses changements (déforestation, certaines yeatiagricoles), a I'épuisement des nappes
phréatiques par le prélevement pour les usagessiigues et/ou agricoles, au détournement
des courts d’eau, etc. Les modifications du cyclecarbone correspondent principalement a
des émissions atmosphériques dues a une consommadissive d’hydrocarbures d’origine
fossile et a la combustion de matiere organiqualtération du cycle de I'azote résulte de
I’écoulement des épandages agricoles et de regtstriels et urbains.

- Les modifications directes de la composition biogicdu fait de I'introduction de
nouvelles espéces (invasions biologiques), du yeéteént d’'autres especes par la péche, la
chasse et la cueillette ou encore de la destrudli@tte suite a I'apport de pesticides. Les
invasions biologiquesi.e. 'augmentation durable de l'aire de distributiolurte espece,
concernent toutes les formes de vie. Certainescespdomestiques se sont échappées,
d’autres ont été introduites/dispersées accidemelht.

- Le changement climatique correspond aux modificgtide la moyenne et de la
variabilité des descripteurs du climat. Le réchamniént climatiquei.e. 'augmentation de la
température moyenne annuelle, est du au changementomposition chimique de

2|l s’agit de la liste rouge des espéces menabées/www.iucnredlist.org/
% « Global change » en Anglais
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I'atmosphére depuis la révolution industrielle, '@aggmentation des gaz a effet de serre
comme le dioxyde de carbone (§®@u le méthane (CHL Des modifications du régime des
précipitations apparaissent également aussi biers da temps (saisonnalité) que dans
I'espace.

Ces changements ont des effets sur la structuoeraposition des communautés, sur les
propriétés des écosystemes et les biens et semytisssrendent aux sociétés humaines (e.g.
Costanzaet al. 1997; Chapiret al.2000; Diazet al.2006).

Human population

Size Resource use
Human enterprises
Agriculture Industry Recreation International commerce
Land P | Biotic additions
transformation id and losses

Land clearing \ Invasion

Forestry Hunting

Grazing Global Fishing

Intensification biogeochemistry
Carbon
Nitrogen
Water
Synthetic chemicals
Other elements
\_
A vVvYyY
Climate change Loss of
biological diversity
Enhanced
greenhouse > Extinction of species
and populations
Aerosols
Loss of ecosystems
Land cover

Figure 1. Les activités humaines et les composantes du changement global. Les humains altérent la
composition des communautés écologiques directement ou indirectement a travers une variété
d’'activités : I'utilisation agricole des terres, 'urbanisation, les activités industrielles, les loisirs, les
transports internationaux de personnes et de marchandises, etc. Le changement global résulte de
quatre composantes qui affectent la structure et la dynamique des écosystémes : les modifications
d'utilisation des terres, laltération des cycles biogéochimiques, les modifications directes de
composition biotiques du fait de l'introduction de nouvelles espéces (invasions biologiques) et du
prélevement de certaines especes (péche, chasse, cueillette) et le changement climatique. Extrait de
Vitousek et al. (1997).
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2 — L’actuel débat entre diversité et fonctionnemen

La prise de conscience scientifique et sociétaleadte crise de la diversité biologique
a fortement orienté les recherches vers I'évalnaties conséquences de ces changements de
diversité. Une ligne de recherche s’est ainsi dipmde autour de la relation entre la diversité
et le fonctionnement des écosystémes, dans le buprddire le rb6le des pertes ou
changements de biodiversité.

2.1 — Approche expérimentale de manipulation de ldiversité

De nombreuses expérimentations dites de « manipulae la diversité » ont été
réalisées ces dernieres années afin de comprerdredlé de la diversité dans le
fonctionnement des écosystemes. La plupart de xgérimentations utilisent la richesse
spécifique,i.e. le nombre d’espéces, comme variable explicativefahctionnement de
I'écosysteme (Naeeet al. 1994) (Figure 2B).

= A =) B Favorable
] > 2 7
& £ soil and climate
(]
2 =
(=] <
o
o
_— Unfavorable
soil and climate
Productivity Diversity

Soil and climate effects

Figure 2. Relations hypothétiques entre la biodiversité et le fonctionnement des écosystemes : (A)
relation unimodale généralement observée entre sites et (B) relation positive observée localement
dans les expérimentations de manipulation de la diversité. Extrait de Loreau et al. (2001).

Les expériences de diversité utilisent des comntésaartificielles de taille variable (micro-,
mésocosme) dont on manipule expérimentalementviersiié. Le gradient de diversité est
généralement obtenu par le semis des espécestaresypures et en mélanges de différentes
richesses et compositions en espéces. Une expemengrande ampleur, par sa taille (plus de
200 parcelles) et sa durée (depuis 1982), est denduCedar Creek dans le Minesotta, aux
Etats-Unis. Les résultats obtenus dans cette expEilong terme montrent une relation
positive entre la diversité des plantes i¢tla stabilité des communautés (Tilmainal. 1996),

i) la productivité de I'écosysteme (Tilmaat al. 1996),iii) la réponse des écosysteme a
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'augmentation du C@ atmosphérique (Reicket al. 2001). Une autre expérimentation
similaire est conduite en Allemagne sur le siteJdea dans le but d’explorer le rble de la
biodiversité dans les cycles des éléments tels ltpmote ou le phosphore et dans
I'organisation des réseaux trophiques (Rosdteal. 2004). Dans ce champ prolifique de la
littérature écologique, certains auteurs plaidenirpun consensus, pour une relation positive
entre la biodiversité et fonctionnement des écesyss (e.g. Tilmaet al. 1996; Hectoret al.
1999) (Figure 2). Ces expérimentations sont cepentdeigement critiquées tant pour la
faiblesse des protocoles expérimentaux que padiffiaulté d’interprétation des assemblages
aléatoires d’espéces (Grime 2002). De plus, ledéketraits fonctionnels des espéces dans le
fonctionnement des écosystémes est de plus es@iligné (Hoopeet al.2005).

2.2 — Les patrons de diversité naturels

Par ailleurs, la relation entre la diversité efdactionnement a largement été étudiée
in situ en écologie des communautés (e.g. Grime 19738b]193rime 1979; Rosenzweig
1995; Grace 1999). Les premiéeres études ont mangé&elation unimodale entre la richesse
spécifique (décrite par la densité d’especes paetia biomasse totale des prairies calcaires
du centre de I'Angleterre (e.g. Grime 1973a, 19Akylufty et al. 1977) (Figure 2A). Cette
relation, improprement dénommée relation « divéfgibductivité » (Michalett al. 2006),
est souvent détectée et apparait robuste pour a@lapataisons de sites (voir la revue de
Tilman & Pacala 1993). Cette relation unimodaleiqué que la richesse spécifique est
maximale pour des niveaux intermédiaires de biomaka baisse de diversité vers les
biomasses faibles est due au faible nombre d’espémgables de tolérer ces conditions de
fort stress environnemental et/ou de fortes peatiohs. Les mécanismes générant la baisse
de diversité vers les biomasses fortes sont largemtiscutés, en particulier le réle de la
compétition interspécifique (e.g. Tilman & Pacaf®3; Abrams 1995; Oksanen 1996). Les
gradients de diversité étudiés en écologie des aomantés sont observissitu, ceux-ci sont
naturels ou semi-naturels, mais ne correspondentapdes manipulations de diversité par
semis comme dans les expérimentations récentediffeeence fondamentale entre ces deux
pans de |'écologie consiste en la définition devéaiable explicative et de la variable
expliqguée (Figure 2). L'écologie des communautéstéresse aux variations de diversité
spécifiqgue et plus récemment fonctionnelle le lahg gradient de biomasse et/ou de
productivité alors que les manipulations de ditérsiintéressent a I'effet de la diversité sur
le fonctionnement ou la stabilité des systemes. @esx approches sont néanmoins

complémentaires. Les recherches actuelles visantrgprendre la diversité des espéces, son

-22 -



origine, son maintien, ses effets sur le fonctioneet et la stabilité des écosystémes
s'orientent aujourd’hui vers une approche pluriglibeaire intégrant ’'homme et ses activités

ainsi que l'identité des espéeces et leurs caratitfues physiologiques.

B — Lassemblage des communautés

Depuis plus d'un siécle, les écologues s’entendemir étudier une partie de
végeétation qu’ils nomment communauté, méme si §aitién est encore discutée et malgré

les conflits sur les mécanismes d’assemblage deses(van der Maarel 2005)

1 — Les communautés écologiques : un concept malnéen

1.1 — Une (des) définition(s) des communautés éagilpues

Les communautés écologiques sont définies dansdesiels d’écologie comme des
assemblages de populations d’espéeces qui coexiestle temps et I'espace (Begenal.
2006). Cette définition est apparemment simpldastec Pourtant, le terme de communauté a
été utilisé dans la littérature écologique pourridéaune grande variété de systemes et de
niveaux d’organisation (Looijen & Van Andel 1999Fette ambiguité taxinomique est
eégalement perceptible dans la définition donnée pamond & Case (1986) dans leur
ouvrage intitulé Ecological Communities la communauté comprend les populations de
guelques ou toutes les espéces coexistantes ad’sairsite ou d’'une région. La définition
donnée par ces auteurs est volontairement flexabiesiste par ailleurs sur le probleme de
I'échelle spatiale de description des communautéfogiques. Afin de lever ces ambiguités
de taxinomie et d'échelle spatiale, (Looijen & Va@&mdel 1999, 2002) proposent de
restreindre la communauté écologique aux organishomsseul phylum ou d’une seule classe
taxinomique (plantes, oiseaux, insectes...) et peétete terme biocénose pour décrire
'ensemble des composantes biotiques d’un écosgstEmce qui concerne I'ambiguité liée a
I'échelle spatiale, ces auteurs définissent les nconautés écologiques par la zone
d’intersection entre des populations, méme si saliesont individuellement distribuées le
long de gradient environnementaux (Looijen & Vanda&h 1999, 2002). Dans le cadre
d’étude des plantes herbacées, la communauté épato@st restreinte a un seul niveau

trophique et les espéces constituantes sont tpatestiellement en interaction.
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1.2 — Les communautés écologiques, une entité roba®

La difficulté de définir clairement et objectivenie I'entité « communauté
écologique » illustre bien les problemes conceptupli y sont associés (Looijen & Van
Andel 1999, 2002; Sterelny 2006). Trois criterestswcessaires pour identifier la robustesse
de 'entité « communauté écologique ».

- Le premier critere concerne l'existence de limifeses. Ce critére souléve le
probleme de la nature discrete des communautésgigoes, largement discutée chez les
écologues (e.g. Looijen & Van Andel 1999) et a #md de I'opposition historique entre le
courant holiste initié par les travaux de Clemdhfl6)et le courant déterministe initié par
les travaux de Gleason (1926).

- Le second critere concerne la régulation fonctilanmterne,i.e. les membres
d’'une communauté écologique jouent un réle foncbrdans la régulation de celle-ci. Ce
critere pose donc la question de la redondancetifomelle des especes au sein des
communautés écologiques (Lawton & Brown 1993; Riedér2002), du chevauchement de
niche entre les especes (MacArthur & Levins 196t),encore de l'existence de groupes
fonctionnels d’espéces au sein d’'une communautégiqoe (Gitay & Noble 1997).

- Enfin le troisieme critére concerne les propriéédsergentes des communautés
écologiques. Il s’agit de propriétés que les membde la communauté possedent
collectivement et qui ne peuvent étre attribuésna espece particuliere. La diversité
spécifiqgue a été proposée comme proprieté émergeiteontribue a la stabilité long terme
des communautés. |l existe cependant de nombraypeghéses sur la relation entre diversité
et stabilité (Pimm 1984; Grimm & Wissel 1997) et lmesures de diversité different selon
'emphase donnée aux especes abondantes (JostGtd)dire 2).

Si les trois criteres énoncés précédemment soemeat remplis, une communauté peut a
certains degrés remplir ces conditions (Sterelny620Le premier critere de limite est par
exemple rempli dans les systemes agricoles odidation homogene des terres au sein des
parcelles définit des limites claires entre comnutés écologiques (van der Maarel 2005).
Les deux autres critéres de régulation fonctioenigiterne et de propriétés émergentes des

communautés stimulent actuellement les efforteedkarche en écologie.

1.3 — Une opposition historique
L'étude des communautés vegétales ne peut se daire référence a I'opposition

historique entre un courant expérimentaliste déteste et un courant empiriste holiste
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initiée par I'étude des successions végétales|e processus de remplacement des especes
aprés gu’une perturbation ait partiellement ouléotent détruit I'écosystéme préexistant.

- Le courant holiste trouve son origine dans lesawavde Clements (1916).
Celui-ci considere que les especes constituantesied’communauté écologique sont
intimement liées tant dans leur coexistence darnsn®s écologique que dans leur histoire
évolutive commune. Les communautés écologiques Gomiparées a un super-organisme
pour lequel la dynamique est unidirectionnelle @ttd’état final est prédictible. Il s’agit du
climax, stade ultime d’une dynamique successioarall la végétation est en équilibre avec
le climat (Clements 1916).

- Le courant déterministe trouve son origine dansrlesux de Gleason (1926).
Celui-ci a tres t6t manifesté son ressentiment japproche phytosiologique, qui tendait a
décrire les patrons d’associatiansnaturades especes végétales, et les concepts développés
par Clements, notamment la notion de super-organisgoureusement structuré (Gleason
1926; 1927). Gleason développe une vision indiidtique de I'écologie diamétralement
opposée a celle de Clements. Il considére quenardigue de la végétation est déterminée
par les réponses individuelles des especes auxegtadecologiques et par le processus
historique de colonisation (Gleason 1926).
La vision holiste de Clements a dominé la littémtécologique jusque dans les années 1950
avant que la vision déterministe de Gleason nerspiise en considération (e.g. Whittaker
1953; Egler 1954). La durée importante de cettdroontation d’écoles dans la littérature
écologique est due au fait que ces deux approghsgs séparément, sont pertinentes et
informatives (Chave 2005). Le consensus actueluest vision intermédiaire car si les
communautés écologiques sont plus que la sommmdieglus qui les constituent, celles-ci

ne doivent pas étre considérées comme des entigasismiques (Van Andel 2005).

2 — La structure des communautés

2.1 — Les composantes de la structure des communésit

La structure d’'une communauté réfere aux espegseipies dans la communauté en
terme d’identité et de nombre ainsi qu’a la disttibn des individus parmi ces especes
(Figure 3). Il apparait ici nécessaire de défies Hifferentes composantes de la structure
spécifigue des communautés et notamment les tedmesomposition, de richesse, de
diversité et plus généralement de structure desmomautés, ou tout du moins leur emploi

dans ce manuscrit.
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Figure 3. Différentes composantes de la structure spécifique des communautés. Les couleurs et
motifs correspondent a des espéces différentes. Les communautés écologiques peuvent étre décrites
par : la richesse spécifique, i.e. le nombre d’espéces constituantes de la communauté ; la distribution
des abondances relatives des espéces, i.e. la structure des dominances au sein de la communauté ;
la composition, i.e. l'identité des espéces présentes dans la communauté ; ainsi que par les patrons
spatiaux et temporels de distribution des espéces. D’'aprés Diaz et al. (2006).

- La richesse spécifique correspond au nombre d’espéonstituantes de la
communauté.

- La composition spécifique correspond a I'identiés @speces constituantes de
la communautéd,e. la liste des espéces présentes.

- La distribution des abondances représente la ipartles individus au sein
des espéces de la communauté ; elle permet derdéfolegré de dominance des espéces au
sein des communautés (abondance forte) et inverddmelegré d’équitabilité des especes,
i.e.la régularité de la distribution des abondances.

- Enfin, nous entendons par structure spécifiquecd@smunautés a la fois la
composition c'est-a-dire l'identité des especedaiondance des especes (Figure 3). La
diversité spécifique correspond au degré de coniplede la structure spécifique d’'une
communauté écologique. Les différentes métriquesuéts disponibles pour quantifier la
diversité spécifigue des communautés sont présdatésle chapitre 2.

La description de la structure des communautégiplesin situ nécessite I'identification

des especes présentes (composition et richedsenesure de I'abondance des espeéces.
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2.2 — Quantifier 'abondance des espéces herbacées

Dans les communautés de plantes herbacées, ifidatibn des individus n’est pas
toujours aisée. Par exemple lI'indépendance desnmééts ne peut s’établir facilement pour
les especes fortement clonales. Les mesures d’abhoaddans ces communautés sont
rarement des comptes d’individu, contrairement aommunautés animales ou de plantes
ligneuses mais plutot des valeurs d’importaseasuWhittaker (1972). Dans sa formulation
initiale, 'importance des espéeces correspondfeatdion de I'espace de niche que les espéces
occupent et a la quantité des ressources de la goauté que les especes utilisent. D’'un
point de vue pratique, ces valeurs d'importancd goantifiées par le recouvrement spatial
des especes, la contribution en biomasse sechecoveda fréquence observée sur un certain
nombre de contacts. Cependant les méthodes d'e¢stimee I'abondance des especes
different dans leur aptitude a détecter les diffegsgpatrons et processus (Lavagehl. 2008).
La proportion de biomasse est plus appropriée d@inde du fonctionnement des
écosystemes (Grime 1998), de la productivité prienpar exemple (Garniat al. 2004). La
mesure du recouvrement ou de la fréequence esneetdi pour étudier la coexistence des
especes ou la réponse des communautés a la padarfiavorelet al.2008). Cette derniere
mesure est utilisée dans ce manuscrit pour délriréponse de la végétation herbacée a

I'utilisation des terres et la coexistence des esp@u sein de ces communautés.

2.3 — Les variations de la structure des communawé

La structure des communautés varie dans le tetgians I'espace (Whittaker 1975).
En effet, les communautés écologiques présententpderons de différenciation dans le
temps liés a la phénologie des espéces, c'eseadiactivité biologique a certaines périodes
dans la saison ou méme a certains moments duljesicommunautés écologiques présentent
des patrons de différenciations verticaux en cecqucerne la répartition des espéces et des
formes de croissance. Les communautés écologiqésemient également des patrons de
différenciations dans l'espace, par exemple cerfaimspeces présentent des patrons
d’agrégation en patch ou d’autres en mosaique (&gl En ce qui concerne la variation
spatiale de la diversité spécifigue des communauhittaker (1975) propose une
décomposition intra et inter habitats. La compasartde la diversité spécifique correspond a
la diversité locale au sein de I'habitat, obseragesein d’un échantillon de la communauté.
La composant@ correspond au degré de changement de la striggacgfique entre habitats.

Enfin, la diversité représente la diversité totale.
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3 — Les patrons récurrents de structure des communaés

3.1 — Larelation « Aire-Espéce »

La relation entre le nombre d’espéces renconts@es. la richesse spécifique, et l'aire
A de I'échantillonnage est une des plus vieillesti@mia mise en évidence en écologie
(Arrhenius 1921).

S=cA?

c etz sont des constantes. Cette fonction puissancét déccumulation des especes avec
'augmentation de I'effort d’échantillonnage, deife échantillonnée (Gotelli & Colwell
2001). La relation entre le nombre d’espéces ektl'devient linéaire apres la transformation

logarithmique.

logS=logc+zlogA

logc représente I'ordonnée a l'origine etla pente, le taux d'accroissement du nombre
d’espéce par unité de surface échantillonnée. lterméation des courbes aire espéeces a
pendant longtemps été utilisée pour délimiter deoria objective les communautés
écologiques et pour établir les protocoles d’édilanhage de la structure des communautes.
Pour établir ces courbes les espéces présentesidaréchantillons de taille croissante sont
relevées (Braun-Blanquet & Pavillard 1928). L’aireinimale d’échantillonnage d’une
communauté correspond au point d’inflexion de larbe, ou peu de nouvelles espéces sont
détectées dans les échantillons de taille supéridRar ailleurs, la forme des courbes aire-
espece differe entre communautés, et les paranarés courbe peuvent étre utilisés pour
décrire, comparer la richesse spécifique entre comannés et ses variations dans I'espace, en
composante etf (Rosenzweig 1995; Crist & Veech 2006; De Beltal. 2007).

3.2 — Dominance et diversité

L'accumulation de données sur le nombre et 'alaoed des espéces pour une grande
variété d’environnements et pour un grand nombrtyples d’organismes a permis de définir
un patron récurrent en écologie des communautés especes ne sont pas équitablement
abondantes (e.g. Whittaker 1965, 1972; Magurran81®8agurran & Henderson 2003).
Autrement dit, les communautés écologiques sontttrées en abondand. les individus
ne sont pas répartis uniformément au sein des espé&tn effet, la distribution des
abondances au sein des communautés écologiquésutécforme hyperbolique, du fait d’'un

faible nombre d’espéces particulierement abondamdeminantes, et d'un large nombre
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d’especes faiblement abondantes. La distributianatb®ndances relatives des espéces au sein
des communautés est généralement décrite par $eeaient des especes par abondance
décroissante et représentée sur une échelle logagite. Ce type de représentation est

nommeé diagramme de rang-espéce ou plus généralernarite de diversité-dominance
(Figure 4).
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Figure 4. Courbe de dominance-diversité. Les courbes décrivent une série successionnelle aprés
I'abandon des cultures jusqu’a son évolution vers une forét de Chéne et de Pin prés de New York.
L'age d’'abandon est indiqué au dessus de chaque courbe. La dominance des espéces correspond a
I'importance des espéces en terme de productivité aérienne. La distribution des abondances de la
communauté initiale (début de la succession) suit une série géométrique. La distribution des
abondances des communautés suivantes suit une série lognormale. L'arrivée des espéces ligneuses

dans la communauté au cours de la succession induit une structure plus forte en dominance (pente
plus forte) et une baisse de la diversité. Extrait de Whittaker (1972).

La distribution des abondances en fonction du dmbespece est une bonne image de
la structure et de la diversité des communauté®@icuies. Elle permd) une lecture rapide
de la richesse spécifique et des patrons de dowenan de rareté des espécesileta
comparaison de communautés n’ayant aucune especene@mun. De nombreux modéles
statistiques de distribution des abondances deésesmnt été proposés pour décrire ce patron
récurrent de I'écologie des communautés (e.g. Fishal. 1943; Preston 1948; MacArthur
1960; Sugihareet al. 2003). Des travaux de synthéses et de comparaiesndifférents

modéles sont également disponibles dans la litkeatcologique (Magurran 1988; Wilson
1991; McGillet al.2007).

3.3 — Le statut des espéeces dans les communautés
Ce patron de dominance récurrent a conduit lefogges a poser la question des

forces structurant I'abondance des espéces au desncommunautés écologiques. Une
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analyse conduite sur des données long terme (2ldaisondance des especes de poissons
dans un estuaire du Sud de I'’Angleterre a pernasgliquer I'excés des espéces faiblement
abondantes (Magurran & Henderson 2003). Sur la lkeseleux critéres : I'abondance
maximale et la persistance dans le temps, cesrautati identifiés deux groupes d’espéces :
les espéces «coeur » et les espéces « occasisnnellees espéces «cceur» de la
communauté sont abondantes localement et pergst@rporellement alors que les espéces
« occasionnelles » sont toujours faiblement abaedaret peu persistantes. L'analyse
statistique de la distribution des abondances pesrdeux groupes d’especes révelent deux
types de distribution : 'abondance des espécesew e suit une distribution lognormale
(Preston 1948) alors que l'abondance des espeamscagionnelles » suit une série
logarithmique (Fisheet al. 1943). Par ailleurs, I'étude des exigences d’laglpitontre que les
especes « ceceur » sont biologiguement associéebakhitéit estuarien contrairement aux

especes rares, ce qui explique leur présencetaagians cette communauté.

En ce qui concerne les communautés de planteadesd, Grime (1998) définit trois
classes d’especes selon I'abondance et la perststiams le temps.

« Les especes dominantes contribuent fortement a itanasse de la
communauté, ce sont les espéces qui contribudosalp 80% de la biomasse.

- Les especes subordonnées occupent une faible porpde la biomasse et
sont fidelement associées aux espéces dominantes.

« Les especes transitoires occupent une faible ptiopode la biomasse et se
distinguent des espéces subordonnées par leunpeégansitoire au sein de la communauté.
Grime postule que chaque classe d’espece jouel@mpadticulier au sein de la communauté,
i.e. hypothése de contribution spécifique. Cette hygshpostule que I'effet des especes sur
les propriétés de la communauté et/ou de I'écosystdépend de la contribution de chaque
espéece a la biomasse totale de la communauté. Grome (1998) les espéces dominantes
contribuent au fonctionnement de la communauté, depéces subordonnées filtrent
'implantation des dominantes alors que les esp&easitoires ont un role de fondation en

cas de perturbation de la communauté.
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4 — Les théories en écologie des communautés

4.1 — Les processus fondamentaux de coexistence

Les théories en écologie des communautés diffeseloin I'importance donnée aux
quatre processus fondamentaux qui pilotent la stexte des espéces au sein des
communautés écologigues (Chave 2005)

- La spécialisation ou l'adaptation des organismes @nditions abiotiques
décrit la tolérance physiologique des espéces aogittons de milieu (climat, disponibilité
des ressources, intensité des perturbations).

- Les interactions interspécifiques se déroulenteelas individus du fait d'une
rencontre physique en un méme espace a un tempe.dbas interactions peuvent étre
négatives (compétition), positives, ou neutres antiies variations de valeur sélective des
individus en interaction.

« La colonisation ou l'immigration décrit les échaagel’individu entre
communautési.e. l'arrivée de nouveaux individus au sein d’'une camauté provenant
d’autres communautés.

- Enfin, les fluctuations démographiques correspondenr variations aléatoires,
imprédictibles du nombre d’individus d’une espeuesain de la communauté. Les variations
de l'abondance des especes au sein des communieités, dynamique des populations,

résultent de deux processus fondamentaux : letegoant et la mortalité.

4.2 — Pool d’espece et régles d’'assemblage

Le terme de régle d’assemblégeinitialement été proposé pour décrire les patron
stables de coexistence des especes d'oiseaux efaiied d’'un archipel en Nouvelle Guinée
(Diamond 1975). C’est une vision déterministe dettacture des communautés écologiques
ou la compétition interspécifigue empéche la cderie de certaines especes qui
appartiennent a un méme pool despéeces. Actuellenen «regles d’assemblage »
s’inscrivent dans une approche globale et hiérguehid’identification de I'importance des
différents processus de coexistence énonces pracgeiet. Le terme de filtre a été introduit
pour décrire l'effet de facteurs hiérarchisés seirprocessus de tri des especes dans
'assemblage des communautés (e.g. Woodward & Diarh@91; Keddy 1992a; Belyea &
Lancaster 1999; Laakset al. 2001; Lortie et al. 2004) (Figure 5). A partir d’'un pool

* « Assembly rules » en Anglais
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d’especes global, un premier filtre élimine cemainespeces qui ne peuvent atteindre
physiquement la communauté, du fait d’'une faiblpac#é de dispersion ou des différents
hasards, opportunités de colonisation. Les coné&sienvironnementales excluent ensuite,
parmi les especes capables de coloniser la statelies qui ne sont pas « adaptées »
physiologiquement aux conditions de milieu. Enfandynamique interne a la communauté,
les interactions biotiques contrélent I'identitésdespéces pouvant coexister au sein de la

station et 'abondance relative de celles-ci.

Spéciation (évolution) & Biogéographie (échelle continentale)

POOL TOTAL
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Figure 5. Relation entre les pools d’espéces et les processus de coexistence (soulignés) déterminant
la composition de chaque pool. Le pool d’especes géographique et le pool d’especes d’habitat sont
des restrictions du pool total d’espéces du fait, respectivement, de contraintes de dispersion, et de
tolérance physiologique des espéces aux conditions environnementales locales. Le pool d’espéces
écologique correspond a l'intersection entre le pool d’habitat et le pool géographique. Il s'agit des
especes a la fois adaptées aux conditions environnementales locales et capables d'atteindre
physiquement la communauté. La composition de la communauté differe cependant du pool
écologique d'espéces car i) les interactions interspécifiques négatives (la compétition) peuvent induire
I'exclusion locale de certaines espéces peu compétitives et ii) la dynamique puits/sources ou les
interactions interspécifiques positives (facilitation) peuvent permettre a certaines espéces de subsister
dans des conditions qui leur sont a priori défavorables. Adapté de Belyea & Lancaster (1999)
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4.3 — La théorie des niches écologiques

La théorie des niches écologiques est une thésierministe ou la structure des
communautés refléte a la fois les exigences ermvamentales et de ressources des especes
constituantes des communautés et les limitatiopogdes par la dispersion et les interactions
interspécifiques (Chase & Leibold 2003). Le conapniche écologique a largement évolué

depuis sa définition initiale (Encadreé 1).

Encadré 1. L'évolution du concept de niche écologique des espéeces.

Grinnell (1917) a introduit le premier le terme de niche pour caractériser la relation entre une espéce
et son environnement. La niche écologique grinellienne  correspond a I'ensemble des exigences
environnementales abiotiques et biotiques d’'une espéece. Dans cette vision les niches peuvent étre

différentiellement occupées par les especes et mémes vacantes.

Les travaux d’Elton (1927) sur les relations trophiques entre les especes, sur les flux d’énergie au sein
des réseaux trophiques, I'ont amené a redéfinir le concept de niche écologique par le réle des
espéeces dans leur environnement. La niche écologique eltonienne  est centrée sur la position des

espéeces dans les réseaux trophiques. Elle est une propriété de I'espéce.

Hutchinson (1957) renouvelle le concept de niche écologique inspiré des travaux de Gause sur
I'exclusion compétitive entre les espéces. La niche hutchinsonienne des espéces représente un
hypervolume a n dimensions ou chaque axe définit un type de ressource et/ou de conditions
environnementales. Chaque point de cet hypervolume correspond a un état du milieu permettant a
I'espéce d’exister indéfiniment. La distribution des espéces est unimodale le long de chaque axe de
ressource et/ou de condition environnementale. Cet hypervolume définit la niche fondamentale des
especes, la niche physiologique. En intégrant les résultats obtenus par Gause (1937) qui tendent a
montrer que deux espéces ne peuvent pas partager durablement les mémes ressources, Hutchinson
définit la niche réalisée comme la part de la niche fondamentale réellement exploitée par les espéces
du fait de linterférence avec d'autres especes. Le r6le d'autres processus que la compétition
interspécifique est aujourd’hui reconnu sur la niche réalisée des especes (Pulliam 2000; Michalet et al.
2006) (Figure 5).

 La limite a la dispersion des espéces fait que certains sites favorables ne sont pas
occupés du fait de leur distance par rapport aux autres habitats favorables occupés.

e Au contraire, la dynamique puit/source fait que certains sites non favorables (puits) ou
I'espéce ne peut se maintenir indéfiniment sont occupés car ils sont alimentés en propagules a partir
de sites favorables proches (sources).

» Enfin, les interactions interspécifiques positives (la facilitation ) peuvent permettre a

certaines especes de subsister dans des conditions qui leur sont a priori défavorables.
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La niche écologique est un concept central qui perrde relier les exigences
environnementales des espéces et leur distribugé@rgraphique. Les nombreux travaux
montrant une ségrégation des especes le long desgrs environnementaux (e.g. Auséh

al. 1985) illustrent la relation forte entre la nichelogique et la répartition géographique des
especes (Choler & Michalet 2002). Cependant les tigpotheses majeures de la théorie des
niches écologiquesi) les assemblages d’espéces sont en équilibre avelieu etii) les
communautés écologiques sont saturées en espatesiea conditions de milieux stables ;
sont loin d’étre évidentes. Par exemple, les peations, leur hétérogenéité dans le temps et
I'espace « perturbent » la stabilité des systénessédologiques (Pickett & White 1985). Par
ailleurs, les communautés particulierement richemldent défier le principe d’exclusion
compétitive (Silvertown & Law 1987). Le principeedclusion compétitive prédit que pour
un jeu d’especes dépendant d'une seule ressoundiariie, la compétition interspécifique
implique la dominance compétitive d'une seule espéoouant les autres espéces a
I'extinction (Tableau 1). D’apres ce principe laeg@stence des especes au sein des
communautés écologiques n’est possible que sisiesces sont différenciées selon au moins
un axe de ressource. Plusieurs auteurs considguente principe d’exclusion compétitive
joue en écologie un role analogue a celui de ladwiHardy-Weinberg en génétique des
populations, c’'est a dire que la coexistence dggoes s’explique par la violation des
conditions d’applications du principe (Crawley 198@imer 1994) (Tableau 1).

Tableau 1. Reformulation du principe d’exclusion compétitive. D’aprés Palmer (1994).

Principe d’exclusion compétitive

Etant donné un jeu d’espéeces dépendant d'une seule ressource limitante, la compétition
interspécifique implique I'exclusion de toutes les espéces sauf une

Conditions d’application

(1) Le temps est suffisant pour atteindre I'exclusion compétitive

(2) L'environnement ne varie pas dans le temps

(3) L'environnement ne varie pas dans l'espace

(4) La croissance est limitée par une ressource

(5) Les espéces rares ne sont pas favorisés en termes de survie, croissance ou de
reproduction

(6) Les espéces entrent en compétition

(7) I’y a pas d'immigration

Corollaire

Moins les conditions d’'application sont respectées, plus nombre d’espéces pouvant coexister
est grand
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4.4 — La théorie neutraliste

La théorie neutraliste de la biodiversité (Hubl28l01) connait actuellement un succes
important en écologie des communautés. Par anatogie le modéle neutre de la génétique
des populations (Moran 1958; Kimura 1968), qui ignwolontairement le réle des forces
évolutives dans le maintien de la diversité allédig la théorie neutraliste ignore
volontairement les mécanismes de coexistence faenpar les écologues. Cette théorie ne
nie pas l'existence de différences fonctionnellesecles especes mais fait I’hypothése que
ces differences n’affectent pas les parametres géapbiques (Holt 2006). En effet
I'hypothese fondamentale de la théorie neutraéistegue chaque individu dans chaque espece
posséde la méme chance de survivre et de se ré@adthaque pas de temps. Cette théorie a
éte développée pour rendre compte de la structase cdmmunautés riches en especes
proches de I'équilibre démographique comme lestdon@picales ou les récifs coralliens
(Hubbell 2001) et semble moins pertinente danssys$émes herbacés (Harpole & Tilman
2006), ou d'autres facteurs clé comme la dispadtébitles ressources et le régime de
perturbation contrdlent fortement la structure desmmunautés (e.g. Grime 1977; Huston
1979, 1994; Grace 1999; Grime 2001).

C — Stratégies écologiques et traits fonctionnelsed plantes

L’identification des stratégies écologiques degseess végétales, I'établissement de
classifications fonctionnelles, correspond au regement des especes sur la base d'une
réponse identigue aux facteurs de I'environnemetigu sur la base d'un jeu commun
d’attributs, de traits fonctionnels (Gitay & Noll897).

1 — Les classifications fonctionnelles des espéces

1.1 — Les premiéres classifications

Les premiers travaux de regroupement des espérqsadtes sur la base de leur
fonctionnement sont généralement attribués a Thésf#h (314-316 ans avant JC) pour son
ouvrage précurseur de la science Botanique, taappelé Histoire des Plantestant6t
Recherche sur les PlanteBhéophraste propose de regrouper les especdardespselon une
typologie morphologique distinguant les herbes,ddses et les arbustes. La pertinence de
cette typologie relativement simple reléeve du faite ces groupes morphologiques sont
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I'expression de compromis physiologiques fondamentaqui traduisent des adaptions
similaires a des environnements contrastés (Chap®s). A titre d’exemple, certains
modeles globaux de dynamique de la végétatiorseittiencore aujourd’hui cette typologie
pour prédire les changements de végétation a geeiddle (e.g. Grittet al.2004).

Les travaux plus récents de Raunkiaer (1934) basts sur le regroupement des
especes végétales en types biologiques a particrithres morphologiques déterminant
'adaptation des plantes a la saison défavorabigu(é 6). La forme de passage de la
mauvaise saison et la position des méristemesapgort a la surface du sol permettent de
distinguer ces types biologiques. Les phanéroplygagspondent aux plantes ligneuses dont
les méristémes sont protégés dans des bourgearés sit plus de 25 cm du sol. Les
chaméphytes sont des ligneux bas dont les méristémsituent a moins de 25 cm du sol. Les
hémicryptophytes sont caractérisés par des mérstanta surface du sol. Les méristemes des
géophytes se situent en dessous de la surfacel dlars® des rhizomes ou des bulbes. Les

thérophytes correspondent aux plantes annuelles. hydrophytes sont des plantes
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Figure 6. Les types biologiques des espéces végétales. Les types biologiques sont définis selon
I'adaptation des plantes a la saison défavorable et principalement selon la position des méristemes
(en noir) par rapport a la surface du sol. Les numéros correspondent a : 1, macrophanérophyte ; 2,
macrophanérophyte grimpant; 3, nanophanérophyte ; 4, chaméphyte frutescent; 5, chaméphyte
rampant ; 6, hémicryptophyte cespiteux ; 7, hémicryptophyte a rosette ; 8, hémicryptophyte dressé ; 9,
hémicryptophyte grimpant; 10, géophyte a rhizome; 11, géophyte a bulbe ; 12, thérophyte ; 13,
hydrohémicryptophyte, 14, hydrogéocryptophyte et 15 hydrophyte nageant. D’'aprés Raunkiaer (1934).
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1.2 — Les stratégies d’histoire de vie de Grime

Selon Grime (1977; 1979; 2001), les mécanismangires contrdlant la distribution
des espéces émergent de trois processus. Grimeulgposjue deux gradients
environnementaux, représentés par les niveaux m@sssiet de perturbation, limitent la
présence des individus, et que seules des combinmsgadsintensités faibles a modérées de ces
facteurs permettent I'établissement de la végétatibes trois facteurs, le stress, la
compétition et la perturbation, sont placés dandriamgle définit par ces deux gradients
(Figure 7). La compétition désigne la capacité plastes a utiliser et entrer en concurrence
pour les ressources et/ou pour l'espace. Le stcessespond a tout facteur abiotique
entrainant une limitation de la croissance des taégécomme par exemple la déficience en
lumiére, en nutriments, en eau ou encore les donditextrémes de température. La
perturbation est définie comme tout facteur susickepd’entrainer une destruction partielle ou

totale de biomasse, comme par exemple le feu tiegge...
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Figure 7. Les stratégies d’histoire de vie. Le modéle de Grime positionne le degré de spécialisation
des espéces le long de deux axes : stress et perturbation. Grime définit trois stratégies sur la base de
compromis fondamentaux, les espéces ne pouvant a la fois étre adaptées a toutes les conditions
environnementales. La partie grisée correspond a un domaine non viable du fait des forts niveaux de
stress et de perturbation. Les espéces tolérantes au stress sont caractérisées par une longue durée
de vie et une faible vitesse de croissance. Les especes rudérales maximisent la fonction de
reproduction, elles sont caractérisées par une courte durée de vie et une production élevée de
graines. D'apres Grime (1977; 1979; 2001).

A chacun de ces trois facteurs correspond un tgpstrdtégie développée par les plantes du
fait de compromis physiologiques fondamentaux.
- Les especes compétitrices (C) sont des especemsnpér& forte stature, a

croissance rapide, produisant peu de graines. §gges dominent les milieux productifs et
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peu perturbés, sans limitation de ressource dudfaiteur forte capacité d’acquisition des
ressources souterraines et aériennes et de leermafatitude a la compétition.

- Les especes tolérantes au stress (S) ont une amoesdente et une faible
allocation a la reproduction. Elles dominent lesiguk physiquement contraintge. peu
perturbés et peu productifs.

- Enfin les espéces rudérales (R) ont une durée @eodrte, une croissance
rapide, une forte allocation vers la reproductibmiree forte aptitude a la colonisation. Elles
dominent les milieux perturbés et potentiellemandpctifs.

Les stratégies intermédiaires.d CR, CS, SR, CSR) peuvent également exister (Grime
1998). Les stratégies d’histoire de vie ont étéetlippées par Grime et ses collaborateurs de
I'université de Shefield, dans le sud de 'Angletel.’absence de méthodologie simple pour
positionner les especes dans le triangle a penodiagiemps été une limitation a I'application
de la théorie d’histoire de vie (Westoby 1998). Unéthodologie simple basée sur les
covariations entre traits physiologiques a enséiiéedéveloppée afin de rendre cette théorie
applicable a d’autres flores (Hodgsenal. 1999). L’'allocation des stratégies aux especes est
basée sur les valeurs de sept traits : la hautewadopée, la teneur en matiére séche des
feuilles, la période de floraison, 'encombremextétal, la masse séche des feuilles, la surface
spécifiqgue des feuilles et le début de la floraigblodgsonet al. 1999; Caccianigat al.
2006).

1.3 — Le schéma LHS de Westoby

Les axes déterminants les stratégies d’histoird@lee Grime (1977; 1979; 2001) : la
disponibilité en ressource et le régime des peatiobs, sont reconnus pour leur contréle
important sur la structure des communautés (WHttdl®75; Westoby 1998; Grace 1999).
L’absence de protocole clair pour établir les sgeds d’histoire de vie a conduit Westoby
(1998) a proposer une amélioration du systemeduiaire de Grime, une description plus
générale de la réponse des plantes a la dispod@ibili ressource et a la perturbation. Les trois
axes de variations définis par Westoby (1998) spwadent a trois traits quantitatifs faciles a
mesurer : la surface spécifique des feuilles (&)h&uteur des plantes a maturité (H) et la
masse des graines (S). Les variations de surfaasfigppe des feuilles reflétent les variations
de vitesse de croissance entre les especes (ayel@-8auteur des plantes et la masse des
graines correspondent a deux aspects distincts pbdnse des espéces a la perturbation (axe
C-R et S-R).
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1.4 — Un cadre d’étude de I'utilisation agricole deterres

Les pratiques agricoles, analysées par leursseffeguvent étre vues comme une
perturbation, au sens ou elles provoquent, dangemier temps, une diminution partielle ou
totale de la biomasse. Les pratiques agricolesgralaussi étre associées a une modification
de la disponibilité des ressources dans le miliauipl'apport de nutriments sous forme
minérale ou organique et/ai) 'amélioration de la disponibilit¢é en eau. La fuégce a
laquelle ces pratiques culturales ou de gesti@rvr@nnent est généralement trés élevée. Les
changements d’utilisation agricole des terres epaadent donc a un déplacement sur les
axes de disponibilité en ressource et de pertunbatiabandon correspond a une diminution
de la perturbation, la fertilisation correspone &lune augmentation de la productivité.

2 — L’écologie fonctionnelle et comparative

2.1 — Les traits fonctionnels des especes végétales

Le développement des classifications fonctionsedls basé sur le désir de grouper les
especes sur la base de leur fonctionnement, delssiologie plutdt que selon la taxinomie
(e.g. Keddy 1992b; Lavoreit al. 1997; Weiher & Keddy 1999). Cette démarche a cirels!
recherches vers [lidentification des traits fonetiels qui expriment des différences
pertinentes dans I'écologie des espéces. De faitcertain nombre de caractéristiques
biologiques, de traits fonctionnels des especas Weiheret al. 1999; Cornelissemt al.
2003; Diaz et al. 2004) (Figure 8). Le terme «trait » est utilisangd de nombreuses
disciplines de la biologie e(g. la génétique quantitative, la physiologie, I'égéo
fonctionnelle, la démographie ou encore la biolagielutive) pour mesurer la performance
des organismes (Viollet al. 2007b). Une définition des traits fonctionnelstaeamment été
donnée afin de clarifier la terminologie en écodogégétale. Un trait fonctionnel est défini
comme une caractéristique morphologique, physiglogiet phénologique mesurable a
I'échelle de l'individu, de la cellule a I'organignentier, sans référence a I'environnement ou
a tout autre niveau d’organisation (Viok¢ al. 2007b). La valeur du trait d’'une espéce dans
un milieu donné est un attribut. Les études indigltes (e.g. Grimet al. 1997; Westobyet
al. 2002) et la confrontation de plusieurs jeux derd@s de traits des espéeces végétales (e.g.
Diaz et al.2004; Wrightet al. 2004) (Figure 8) ont permis d’identifier des axésurrents de
spécialisation entre espéces distantes phylogémétignt. Ces patrons de covariations des
traits fonctionnels a la base de la théorie d’lnistde vie de Grime (1977; 2001) sont étendus

a d’autres flores.
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Figure 8. Les principaux axes de variations interspécifiques illustrés par le résultat d’'une analyse en
composantes principales d’'un tableau Traits x Espéces comprenant 640 espéces de plantes
d’Argentine, d’Angleterre, d’'lran et d’Espagne et 12 traits fonctionnels. Les traits contribuant le plus a
I'ordination sont données pour chaque composante principale. Le premier axe de I'analyse correspond
au compromis fondamental entre I'acquisition rapide et la conservation efficace des ressources. Le
second axe de I'analyse décrit les variations de stature entre les espéces. Extrait de Diaz et al. (2004).

2.2 — Traits et disponibilité des ressources

Les especes des milieux fertiles présentent deactésistiques physiologiques
opposées a celles des milieux pauvres en nutrinf@niime 1977; Chapin 1980; Grime 2001)
(Figure 9).

COMPETITIVE /RUDERAL NUTRICNT-3TRESS TOLERANT
STRATEGY STRATEGY
HIGH NUTRIENT LOW NUTRIENT
AVAILABILITY AVAILABILITY
Rapid mutrient S\cu nutrignt
R - absorption nbsnrphbn
rgh- mutriEn
Lorge Low-nudrignt
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Figure 9. Caractéristiques physiologiques des espéces typiques des milieux riches et des especes
des milieux pauvres. Extrait de Chapin (1980).
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« Les milieux ou la disponibilité en nutriments asipbrtante sont dominés par
des espéeces capables d’acquérir rapidement lesuress et d'une croissance rapide. Ces
especes ont une grande capacité d’absorption mecindes nutriments quand leur
concentration dans le sol est importante. Ces espeént €également une forte vitesse de
photosynthése qui fournit le carbone et I'énergieassaire a leur croissance rapide. La forte
vitesse de photosynthése est maintenue par unrdaduvellement des tissus aériens et
racinaires, ce qui implique de fortes pertes désmaents dans les tissus sénescents.

- Les milieux fortement déficients en nutriments sdominés par des espéeces
longévives a faible vitesse de croissance. Cellesti maintenue par une faible capacité
d’acquisition du carbone. Ces especes maximiseaefliisition des nutriments faiblement
disponibles grace a une forte biomasse racinairefréguemment par des associations
symbiotiques avec des champignons (mycchorize).eSpéces conservent efficacement les
nutriments du fait du faible taux de renouvellemel®s tissus aériens et racinaires.
L’efficacité de l'utilisation des nutriments permatces espéces de survivre aux longues
périodes de faible disponibilité en nutriments.

La stratégie de gestion des ressources constitugxe de variation interspécifique
clairement identifié : un schéma universel de gesties ressources par les plantes (Wraght
al. 2004). Les espéces capables d’acquérir et dertiliapidement les ressources présentent
une forte surface spécifique des feuilles (SLA),tanx de photosynthese élevé, une forte
vitesse de croissance (RGR), une forte teneur émeglts des feuilles et un fort taux de
renouvellement des tissus (Chapin 1980; Grahal. 1997; Reichet al. 1999). A I'opposé,
les espéces capables de conserver efficacemamisksurces présentent des tissus denses, un
faible taux de renouvellement des organes, uneumuigirée de vie de ceux-ci, et des temps
long de résidence des nutriments dans la planteddypromis équivalent a été identifié pour
les parties racinaires. Les traits liés a la cemise racinaire : la longueur spécifique des
racines (SRL), la teneur en élément des racinesyiemt négativement avec les traits liés a la
longévité des racines comme la densité (Cratred. 2001; Crainest al. 2003).

2.3 — Traits et perturbation
2.3.1 — Le syndrome de rudéralité
Le syndrome de rudéralité défini par Grime coroegba la stratégie des plantes
caractéristiques des milieux fortement perturbés petentiellement productifs. Leur
phénologie et leur cycle de vie court leur pernmttel’exploiter des conditions

temporairement favorables entre deux événememnpederbation. Ces espéces sont capables
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d’une forte vitesse de croissance et maximisefto¢ation a la reproduction. Par ailleurs les
graines de ces espéces peuvent survivre longteamssle sol et germer rapidement quand les
conditions sont favorables. Les adaptions des espada perturbation difféerent cependant
selon le type de perturbation (feu, herbivorie)eetégime associé (intensité, fréequence et
étendue). L'identification d’'un axe de réponse pdaurbation comparable a celui développé
pour la gestion des ressources par les plantesappatuellement illusoire (Lavoreitt al.
2007).

2.3.1 — Les traits de réponse au paturage
Le péaturage est une perturbation complexe: lesbivwees domestiques
prélevent/détruisent de la biomasse végétale eémsmtvia la défoliation et indirectement
via le piétinement. Deux stratégies de réponses augug ont été identifiées : la tolérance et
I'évitement (Briske 1996). Ces stratégies de répodépendent de la morphologie de la
plante,i.e. de I'accessibilité de la biomasse, et de la pmsities méristémes dans la plante.
Les stratégies de réponses different donc entrypes biologiques de plante (Figure 6).

- Les plantes chaméphytes a [larchitecture prostréde les plantes
hémicryptophytes au port en rosette évitent laldéfon du fait de la non accessibilité de leur
biomasse. Il s’agit d'un évitement dans I'espacertéines espéces annuelles, thérophytes,
évitent la défoliation par une phénologie de cimse précoce et un cycle de vie court. Il
s’agit d’'un évitement dans le temps. Enfin, I'émient du paturage peut étre di a la non
palatabilité des parties aériennes. Les feuillesatains phanérophytes ou chaméphytes sont
épaisses et riches en composés secondaires. itl dag évitement di a la défense chimique
des plantes.

- La morphologie des espéces hémicryptophytes cespiteu dressée rend la
biomasse accessible aux herbivores. Si les méestéitués au niveau du sol ne sont peu ou
pas affectés par la défoliation, la survie desviddis dépend de leur capacité de repousse
aprés la défoliation. Une capacité de croissanpileades espéces apparait alors essentielle
pour tolérer I'herbivoriesensu(1983),i.e. pour minimiser son impact sur les composantes de
la valeur sélective. La surface spécifique dedl&u{SLA) est un marqueur fonctionnel de la
stratégie d’acquisition des ressources par lestgdarelle est fortement liée a la vitesse
d’assimilation du carbone (Rei@t al. 1997) et a la vitesse de croissance relative (WN/i&g
Westoby 2001). Plusieurs études montrent que lergge filtre les especes ayant une forte
surface spécifique des feuilles (Diatz al. 2001; Adler 2004, 2005). Le SLA apparait donc

comme un marqueur de la tolérance des especeswmags
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Les variations de traits des espéeces végétales lavegime de paturage dépendent de la
stratégie de réponse des especes au paturage.aflesr$ externes comme l'histoire du
paturage, l'aridité, la productivité du milieu, moent fortement les relations entre les traits
des especes et le paturage,les possibilités de réponse des plantes au pat(kageMeir et

al. 1989; Pakeman 2004; Vest al. 2004; De Belloet al. 2005). Certains traits clés ont
néanmoins pu étre identifies comme marqueur déganse de la végétation au paturage a
I'échelle globale (Diazt al.2007). Cette méta-analyse a permis de montreghpl@lement

le paturage favorise les cycles de vie courts @pannuelles), la petite taille, le port prostré,
I'architecture stolonifére chez les espéeces grafdamet en rosette chez les herbacées non

graminoides. Au contraire, le paturage défavorseekpéces pérennes, la stature importante,
le port érigé, I'architecture en touffe pour lepéses graminoides.

3 — Les traits fonctionnels des especes comme outil

3.1 — Des descripteurs de la niche écologique depéces

Les traits fonctionnels des plantes peuvent &@rsidérés comme des descripteurs de
la niche écologique des especes (Mastoal. 2005; McGillet al.2006).

log [LMA (g 21

Figure 10. Relation entre trait et climat a I'échelle globale. La relation est établie entre I'inverse de la
surface spécifigue des feuilles (LMA), la moyenne annuelle des températures (MAT) et les
précipitations annuelles (MAR). Chaque point représente une espéece parmi les 2370 espéces issues
de 167 sites échantillonnés sur les cing continents. Cette étude global couvre une grande variété

d’écosystémes : la toundra arctique, les foréts tropicales humides, les déserts chauds et froids, la forét
boréale et les prairies tempérées. Extrait de Wright et al. (2004).
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L’hypothése centrale de cette démarche est quedis fonctionnels refletent I'adaptation
des plantes a leur milieu, leur degré de spéctaisgar rapport aux conditions de milieu
(Sudinget al. 2003; McGill et al. 2006; Violleet al. 2007b). L’identification des patrons de
variations entre les traits fonctionnels et le elind I'échelle globale (Wrighet al. 2004)
(Figure 10) et a I'échelle locale selon le niveau rdssources (Poorter & de Jong 1999;
Poorter & Garnier 1999; Crairet al. 2001) et le régime de perturbation (Lavorel & Ceam
1999) valide cette hypothese.

3.2 — Traits fonctionnels et changement d’échelle

Plusieurs auteurs ont également proposé l'utitinatles traits fonctionnels comme
outil de changement d’échelle entre le fonctionn@mdes plantes, la structure des
communautés et le fonctionnement des écosystentepiftet al. 2000; Lavorel & Garnier

2002; Sudinget al.2003; Violleet al.2007b) (Figure 11).

Level of organization Challenge of interest Inherent components Examples of traits

Growth <= = = FEcophysiological traits

Individual Fecundity
Survival 4= = = = = |jfe-history traits

J, e
Birth
- Death . s

Population Immigration < = — Demographic traits

Emigration

5 Occurrence i
Community Fraquency W Response traits

Ecosystem properties
Ecosystem (energy flow and ol o Effect traits
: chemical cycling)

Figure 11. Les traits fonctionnels des espéces végétales comme outil de changement d’échelle.
L'existence d'une hiérarchie est reconnue entre les ftraits écophysiologiques, d'histoire de vie,
démographiques et les traits fonctionnels de réponse et d'effet correspondant a différents niveaux
d’'organisation, de lindividu a la communauté et I'écosystéeme. Les changements d'échelle entre
chaque niveau d'organisation, i.e. la prédiction des composantes d’'intérét du niveau d’organisation
immédiatement supérieur, sont réalisés par l'identification de fonctions d’intégration. Extrait de Violle

et al. (2007b).

Un cadre conceptuel a été proposé pour lier lectstre des communautés végétales et le
fonctionnement des écosystémes dans le cadre dgathants environnementaux (Lavorel &
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Garnier 2002). Une distinction est faite entretlasts de réponse des espéces au facteur de
'environnement et les traits d'effet des espéces s processus écosystémiques.
L’articulation entre la réponse des communautéseeme de structure et les effets sur les
processus écosystémiques se fait par des degiés darchevauchement entre les différents
traits impliqués (effet/réponse). L’hypothese qus lespeces dominantes contrélent le
fonctionnement des écosystemes est souvent avaacéela littérature écologique (Grime
1998). L’hypothése de contribution spécifique plestue I'effet des especes sur les flux de
matiere et d’énergie au sein des communautés dégesndraits et de la contribution des
especes a la biomasse de la communauté. Le cacia ohoyenne des traits pondérée par
I'abondance relative des espéces permet de premdoempte ces deux aspects, et décrit le
trait moyen d’un individu tiré aléatoirement aursde la communauté (Viollet al. 2007b).
Cette hypothése de contribution spécifigue a étdidéa expérimentalement par
I'établissement d’un lien fort entre la surfaceafigue des feuilles des feuilles pondérée et la
productivité aérienne (Garniet al. 2004) et entre la teneur en matiére seche pondé¢rée
vitesse de décomposition des litieres (Garmeral. 2007). Ces résultats confirment que
I'information contenue dans la structure des comemités (I'abondance relative des especes)
et l'identité fonctionnelle des especes (les tygisuvent étre combinées dans une fonction
d’intégration afin d’expliquer le fonctionnementsdécosystemes (Figure 11). Cette approche
met 'emphase sur les espéces dominantes du fdét pendération par I'abondance relative
des especes. Elle ne nie pas le role des espaessowa ayant de faible abondance dans la
structure des communautés, mais insiste sur I'elést especes qui contribuent le plus a la

biomasse de la communauté sur les cycles biogé s

4 — La diversité fonctionnelle

4.1 — Définition

“Functional diversity refers to those componentdbimidiversity that
influence how an ecosystem operates or functiode Biological
diversity [...] of a habitat is much broader and iri#s all the species
living in a site, all the genotypic and phenotypariation within each
species, and all the spatial and temporal vartgbiithe communities
and ecosystems that these species form. Functibreakity, which is
a subset of this, is measured by the values argkriamthe values, for
the species present in an ecosystem, of those ismgaintraits that
influence one or more aspects of the functioninganfecosystem.
Functional diversity is of ecological importancechese it, by
definition, is the component of diversity that irfhces ecosystem
dynamics, stability, productivity, nutrient balan@nd other aspects
of ecosystem functioning.”

Tilman (2001)
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La citation précédente est extraite denkyclopédie de la Biodiversit constitue la
premiere définition de la diversité fonctionnel@ette définition est explicitement orientée
vers les processus écosystémiques. Elle doit cepéngétre replacée dans son contexte
historique : le débat entre diversité et fonctianeat de I'écosystéme. Plus généralement, la
diversité fonctionnelle représente I'étendue deffémtinces fonctionnelles (de traits
fonctionnels) entre les espéces constituantes ddamamunauté (e.g. Petchey & Gaston 2002;
Masonet al. 2003; Masoret al. 2005). L’'importance des caractéristiques fonctedles des
organismes pour expliquer les propriétés des étarmgs et les biens et services rendus aux
sociétés humaines a été soulignée dans le rappsrtédologues concernant I'évaluation
millénaire des écosystemes de la planéte (Hoepai. 2005). Ces conclusions font suite a
pres de 20 ans de recherche sur la relation entd@iversité et fonctionnement des
ecosystemes (e.g. Naeerhal. 1994; Tilmanet al. 1996; Hectoret al. 1999). La diversité
fonctionnelle est donc au cceur des recherchesliastem écologie et est proposée comme le
concept clé pour lier la structure des communaettds fonctionnement des écosystemes. De
nombreuses méthodologies ont été développées pantifier la diversité fonctionnelle des
communauté (e.g. Petchey & Gaston 2002; Mastoal. 2003; 2005; Mouillotet al. 2005),
mais n’ont recu pour I'instant que peu de validatxpérimentale. Le choix des métriques de
diversité fonctionnelle utilisées dans ce manusesit détaillé dans le Matériel & Méthode

général. Il est appuyé par une revue bibliographigs méthodes disponibles.

4.2 — Les termes utilisés pour décrire la distribubn des traits

Plusieurs termes sont utilisés dans la littérafo@ogique pour décrire la distribution
des traits fonctionnels des especes au sein demgpnautés ecologiques, pour décrire le
degré de ressemblance des especes coexistantesnfSethal. 2008). La convergence et la
divergence des traits des espéces coexistanteSt@mbtroduites par MacArthur & Levins
(1967) et repris par Grime (2006). MacArthur & Lewi(1967) ont également introduit le
terme de limite a la similarité, largement utild@ns la littérature écologique pour décrire le
degré de différenciation des traits des especedstastes (Stubbs & Wilson 2004). Weiher
& Keddy (1995) utilisent les termes de sous-dispergt de sur-dispersion pour décrire les
patrons de distribution des traits observés damsctemmunautés écologiques. La sous-
dispersion indique une dispersion des traits iatég a celle observée sous I'hypothése nulle
d’absence de structure de la communaiée,la convergence des traits. La sur-dispersion
correspond a une variabilité des traits supériaucelle observée sous I'hypothese nulke,

la divergence. Ces termes sont régulierement eré@pldgns la littérature (Weihet al. 1998;
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Keddy & Weiher 1999; Cavender-Barest al. 2004). Enfin, le terme de filtrage
environnemental décrit I'effet filtre des condit®rnvironnementales sur les espéces et leurs
traits fonctionnelsj.e. la convergence des traits de réponse des espekesoaditions de
milieu (e.g. Diazt al. 1998; Cornwelkt al.2006).

4.3 — Les hypothéses sur la distribution des traits

La théorie neutraliste de la biodiversité ne fadis d’hypothése sur les traits des
especes coexistantes (Hubbell 2001). Cette théfaite I'hnypothese de I'équivalence
fonctionnelle entre les especese. les caractéristigues fonctionnelles des espéces
n'influencent pas la démographie.

La théorie des niches écologiques des especequavideux mécanismes simultanés
s’opposant dans l'assemblage des communautés deegqlaD’une part, le principe
d’exclusion compétitive, ou de limite a la simitariprédit que des espéces trop proches dans
leurs exigences écologigues ne peuvent coexistaldment (différenciation des niches).
D’autre part, I'effet filtre de I'environnement caint les especes ayant des exigences
environnementales similaires a coexister. Cettdradittion apparente correspond a deux
paradigmes : le paradigme de la biogéographie airsyla la recherche de patrons de
divergence locale, et le paradigme des relatiotre érait et environnement, a la recherche de
patron de convergence (Weiher & Keddy 1995; Keddye&iher 1999) (Figure 12).

Echelle spatiale

Sous-dispersion Sur-dispersion
Filtrage environnementale / Limite a la similarité
D ——
Contraintes Contraintes liées a la
environnementales compétition

Figure 12. Hypothéses de Weiher & Keddy (1995) sur la distribution des traits des espéces dans les
communautés écologiques. La distribution des traits dépend de la position des communautés sur un
gradient définit par une extrémité contrainte par les conditions environnementales et une extrémité
contraintes par la compétition interspécifique.

Ces auteurs font I'hypothese que le patron deilbligion des traits des especes observés au

sein de la communauté permet d’en déterminer legssus d’origine. Les patrons de sous-
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dispersion des traits indiqueraient I'effet duréiie environnemental, alors que les patrons de
sur-dispersion des traits indiqueraient I'effetldecompétition. Ces patrons dépendent a la
fois de I'échelle spatiale et de la position desicwnautés sur un gradient dont les extrémités
correspondent respectivement a des conditionsniieré stressantes, et a une forte intensité
de la compétition.

Les hypothéses de Grime (2006) s’appliquent aumneonautés de plantes herbacées
soumises a différents niveaux de fertilité et dégimes contrastés de perturbation.
L’agriculture a la fois par la modification de kexfilité des sols et du régime des perturbations
a un fort impact sur la structure des communaué&gpldntes herbacées et tend a imposer
I'uniformité des traits des espéces constituaridass les prairies naturelles et plus anciennes
les variations temporelles et spatiales a la feipiductivité et de perturbation maintiennent
une forte richesse spécifique. Sur la base de @snegpiriques, Grime (2006) considere la
perturbation comme le facteur qui pilotent la diféciation des traits au sein des
communautés et la coexistence des espéces a l&twle. L'effet positif de la perturbation
sur la diversité spécifique et fonctionnelle résidit de la diminution de l'intensité de la
compétition. Les hypotheses de Grime sur la digtidn des traits des especes herbacées
sont :i) une convergence des réponses a la productivitilessur les traits des especes liés a
la croissance @t) une divergence des réponses a la perturbatioplevisur les traits liés a la

régénération et a la phénologie.

D — Les interactions entre plantes

La notion d’interaction entre espéces se trouaentoeur méme de la définition de la
communauté, qui est un assemblage de populati@spélies coexistant dans le temps ou
I'espace et donc potentiellement en interactiors inéeractions interspécifiques négatives, la

compétition, limitent la coexistence locale deseess dans la théorie des niches écologiques.

1 — La nature des interactions interspécifiques

Les interactions interspécifiques peuvent étratipes, neutres ou négatives, selon le
bénéfice retiré par les especes en interaction.irtegactions interspécifiques se déroulent

entre individus du fait d’'une rencontre physiquaiarméme espace en un temps donné.
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1.1 — La compétition

La compétition désigne une interaction négativeeeedeux ou plusieurs individus
conduisant a une diminution de la valeur sélectexg@rimée par une réduction du taux de
croissance, de la reproduction et/ou de la surem iddividus (Keddy 1987; Begoet al.
1996). L'allelopathie correspond aux interactionégatives liées a la production de
substances chimiques, de métabolites secondairegleg¢a phénoliques, flavonoides,
terpénoides ou encore alcaloides). Ce type paeicdlinteractions, d’interférence entre
organismes, ne sera pas étudié dans ce manusamite GL977; 2001) définit la compétition
comme la tendance des plantes voisines a utikkser@me quantité de lumiere, de nutriments
minéraux, d'eau ou d’espace. De maniére plus gknéta compétition désigne toute
interaction négative entre deux plantes du faitl'délisation de ressources identiques
(Welden & Slauson 1986).

Historiguement, la compétition a été étudiée selpa approche binaire, c'est-a-dire
par le mélange de deux espéces. Cette approchieebid®ala compétition est inspirée des
développements théoriques de Lotka et Voltera aucrbissance de populations de deux
especes en mélange. Cette vision a conduit au ageahent du principe d’exclusion
compétitive :i) étant donné un jeu d’'especes dépendant d’'une sesdeurce limitante, la
compétition interspécifique implique I'exclusion deutes les especes sauf uneiigtle
nombre d’especes coexistantes ne peut étre supadewombre de ressources limitantes. La
validité du principe d’exclusion compétitive situ est largement remise en question (Palmer
1994); du fait notamment de la coexistence de nendas especes utilisant globalement les
mémes ressourceise. présentant peu de différenciation de niche (Sibvem & Law 1987).
Dans les années 1980, un débat considérable engéxales communautés a eu lieu sur la
validité des théories proposées par Grime et Tilm@amcernant la compétition (Thompson
1987; Tilman 1987; Thompson 1988). Grime (2001)ligxe les difféerences d’aptitude a la
compétition des especes par des différences dsseitde croissance et de morphologie des
plantes, par des différences d’aptitude a I'actjoisides ressources. Tilman (1982) explique
les différences d’aptitude a la compétition ene® éspeces par des differences de tolérance
d’'un niveau minimum des ressources. Ces deux #mdliferent principalement dans leur
prédiction sur la nature des compromis entre ksstdes espéces et dans leur hypothése sur
le statut dynamique ou d’équilibre des communaé&sogiques (Grace 1991). Dans les
années 1990, les travaux de Goldberg renouvekldediskipline. Elle propose notamment la
distinction entre I'effet et la réponse a la contp@t (Goldberg 1990). L’effet compétitif des

espéeces correspond a la capacité des especesranaupiiautres especes. La réponse a la
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compétition correspond a l'aptitude des espéceasdéner d’autres especes. Les traits liés a
I'effet compétiteur sont des traits liés a la &i{Gaudet & Keddy 1988; Keddy & Shipley
1989). La réponse a la compétition est plus congpletxpeut étre réalisée par différentes
stratégies : certaines especes évitent la congeptr un prélévement rapide des ressources,
d’autres especes évitent la compétition par un ldgeatemporel de I'acquisition des
ressources, enfin certaines espéces tolérent lpé&tdian par la conservation des ressources
(Keddyet al.1998).

1.2 — La facilitation

La facilitation désigne toute interaction positiestre organismes qui bénéficie a au
moins un des organismes en interaction et ne rastgux autres (Brunet al. 2003). Les
interactions positives entre plantes existent quama d’elle rend les conditions locale.
sous le couvert, plus favorabl@sdirectement en réduisant les stress thermiquejdual ou
de ressource via I'ombrage ou les symbioses nudsitiavec d’autres organismes u
indirectement via la réduction de la compétitiore@wn tiers ou la protection contre les
herbivores.

Les interactions interspécifiques positivé®. la facilitation, ont initialement été
présentées comme un mécanisme essentiel de la dyreades communautés végétales dans
le processus de succession (Clements 1916; Cafarig#ityer 1977). Puis pendant longtemps
ignorées, les interactions interspécifiques pasitigonnaissent un regain d’intérét depuis une
quinzaine d’années (Michaladt al. 2006). La facilitation est un processus couramment
observé dans les environnements contraignant dsdiwation de I'association spatiale entre
les plantules de certaines especes et les platabes d’autres especes est relativement
courante,i.e. phénomene de plante « nurse » (e.g. McAuliffe 1#8dnco & Nobel 1988).
Les mécanismes de la facilitation sont variés. jpesites peuvent avoir des effets directs
positifs par amélioration de la disponibilité enuesous le couvert: par le maintien de
I'numidité du sol (Castreet al. 2004) ou par la remontée de I'eau en profondeurula
(« hydraulic lift ») (Dawson 1993; Ludwigt al. 2003). L'ombrage de I'espéce facilitatrice
augmente lactivité photosynthétique par la réductide la photo-inhibition dans les
environnements trés arides (Gomez-Aparaial. 2005) ou en haute altitude (Callawetyal.
2002). Enfin, certaines plantes sont capablesidiente sol en nutriments via la symbiose
fixatrice d'azote atmosphérique (Hooper & Vitoudel98; Hooper & Dukes 2004; Tilman
2007). Cependant, si I'effet des plantes établgtsbénéfique dans les premieres phases du

cycle de vie des plantes du fait de 'amélioratias conditions environnementales locales,
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celui-ci peut devenir néfaste, compétitif, avecdieveloppement des espéces bénéficiaires
(Valiente-Banuet & Ezcurra 1991; Callaway & Walk&97). De nombreux travaux montrent
que les interactions interspécifiques au sein desntunautés écologiques sont un équilibre
complexe entre la compétition et la facilitatiorg(eGreenlee & Callaway 1996; Callaway &
Walker 1997; Holmgreret al. 1997; Pugnaire & Luque 2001). Le bilan des intioas
observé consiste donc en la somme des effetsfpaditiégatifs (Brooker & Callaghan 1998).

1.3 — Quantifier les interactionsin situ

En général, l'intensité des interactions est n@swia la performance d’especes
cibles. La performance d’individus en interacti®t eomparée a celle d’individus isolés. I
existe deux approches expérimentales qui permeti@ntomparaison d’individus en
interaction et d’individus isolés. Les especeseasitpeuvent étre introduites dans la végétation
naturelle et dans des contrdles sans végétatidesoaspéces cibles peuvent étre présentes
initialement dans la communauté et un traitemens se&gétation, I'enlevement des voisins,
est alors appliqué sur certains individus (Aars&ekpp 1990). Plusieurs indices ont été
utilisés pour quantifier la direction et l'interssitles interactions. Plus de 50 métriques ont été
recensées dans une revue récente de la littéréiMeigelt & Jolliffe 2003). Dans ce
manuscrit, I'indice retenu est le « Log ResponséioRg un indice développé dans un
contexte de méta-analyse (Hedgeésl. 1999) et maintenant largement utilisé dans littéea
sur les interactions entre plantes (e.g. Pugnaiteidue 2001; Liancoumrt al. 2005; Violleet
al. 2006). Cet indice mesure I'amplitude d’effet daitement « interaction » par rapport au
contrble sans végétation. Le signe du « Log RespdRatio » indique la nature de

I'interaction : positif dans le cas de la facilitat, négatif dans le cas de la compétition.

2 — Bilan des interactions et gradients environnenmaux

2.1 — Gradient de productivité

Les théories de Grime et Tilman different surttags des espéces conférant une forte
aptitude a la compétition (Grace 1991) et sur le d& la compétition le long d’'un gradient de
productivité (Brookeret al. 2005; Brooker & Kikividze 2008). Méme si de nomimses
études expérimentales ont confirmé ou infirmé tautour chacune de ces deux théories
(Craine 2005; Grime 2007; Tilman 2007), les syrmgkéguantitatives montrent une absence
de variation (Gurevitcret al. 1992) ou une faible diminution (Goldberg al. 1999) de

I'intensité des interactions avec 'augmentationadproductivité. Les désaccords entre Grime
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et Tilman sur le role de la compétition dans lauratsont en partie dus a des problemes
sémantiques (Welden & Slauson 1986; Grace 1991pKgroet al. 2005; Brooker &
Kikividze 2008). L’article séminal de Welden & Skunn (1986) propose de distinguer deux
aspects des relations de compétition entre plantesensité et I'importance. L’intensité de
la compétition correspond a la baisse de performasolue d’'un individu en présence de
compétiteurs par rapport a son optimum physiologigliimportance de la compétition
correspond a la part de la baisse de performanicbuatble a la compétition relativement a
d’autres processus, comme le parasitisme, I'herigivou le niveau de stress abiotique. La
différence entre les visions de Grime et de Tilneah en partie due au fait que I'un parle
d’'importance (Grime) et l'autre de lintensité (fi&an) de la compétition (Grace 1991).
L’importance de la compétition est encore actuefletpeu étudiée probablement, par défaut

d’indices et de méthodologie satisfaisante.

2.2 — Gradient de stress

En ce qui concerne les gradients de stress oufaleorabilité de I'habitat », Bertness
& Callaway (1994) ont formulé I'hypothése que l'ion@ance de la facilitation augmente avec
le stress abiotique ou I'herbivorie. Ainsi, I'imfaorce de la facilitation culmine aux extrémes
d'un gradient de productivité (opposé a un gradiengtress abiotique), avec de la facilitation
dans les environnements productifs par protectotihgrbivorie, et dans les environnements
peu productifs par protection contre les stresstajies. L'’hypothese de I'augmentation de la
facilitation avec le niveau de stress a été validé&chelle globale le long de gradients
altitudinaux (Callawayet al. 2002) et a I'échelle locale par diverses expériat@ms (e.qg.
Bertness & Callaway 1994; Cholet al. 2001; Callawayet al. 2002; Maestreet al. 2003;
Liancourtet al. 2005). Cependant de nombreuses études ont egalesjet@ I'hypothése du
gradient de stress (Walker & Chapin 1986; Wedinin&n 1993; Pugnaire & Luque 2001;
Maestreet al. 2003). Encore une fois, les choses ne sont paaigs puisque compétition et
facilitation agissent simultanément au sein desmanautés écologiques et car le bilan des

interactions dépend également des caractéristipmgespeces.

3 — Bilan des interactions et caractéristiques desspéeces

3.1 — Bilan des interactions et ontogénie
L’équilibre entre compétition et facilitation varégalement en fonction du stade de
vie des plantes (e.g. Morris & Wood 1989; Callavgayalker 1997; Suding & Goldberg
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1999; Goldberget al. 2001; Schiffers & Tielbérger 2006; Viollet al. 2006). Dans une
expérimentation en conditions contrdlées, nous svo@éme pu montrer que le bilan des
interactions évolue pendant la phase de recrutedesnplantes (Annexe 1). L’émergence des
plantules est favorisée sous le couvert d'autrpgeces alors que la survie et la croissance
précoce des plantules sont fortement dépriméegde @etception différente des voisins au
cours de I'ontogénie s’explique pai’amélioration des conditions environnementalesles
sous le couvert favorisant I'émergenceiigtune diminution de la disponibilité en lumiere
sous le couvert déprimant la croissance et induidanla mortalité. Ce changement des
interactions au cours du développement a des coeségs sur la performance des adultes et
se traduit par des bilans des interactions dift&remtre la survie et la croissance (Eckstein
2005; Liancourtet al. 2005), ainsi qu’entre les performances des plaatet des adultes
(Howard & Goldberg 2001).

3.2 — Bilan des interactions et niche des espéces

L'aptitude différentielle des especes a la contjpéti a déja été évoquée
précédemment, celle-ci differe selon qu’'on con&dé&ffet ou la réponse a la compétition
(Goldberg 1990; Keddyet al. 1998). En ce qui concerne la facilitation, celledépend
également de la stratégie des espéces. Par exetapke,des conditions environnementales
contraignantes, une espece adaptée a ces conditesispas facilitée par d’autres especes
(Choleret al.2001; Liancouret al.2005; Michalett al.2006). Par contre, les espéces moins
adaptées aux conditions de stress, bénéficientad&lioration de I'habitat sous le couvert
des especes adaptées a ces conditions et de stapodante. De maniére générale, les
especes tolérantes au stress facilitent les espéoies tolérantes au stress étendant ainsi la
niche réalisée de ces espéces (Hacker & Gaines C3®leret al. 2001; Gomez-Apariciet
al. 2004). Cette augmentation de la niche réaliséeedmines especes peu ou pas adaptées
aux conditions stressantes expliquerait les nivéanportants de richesse spécifique dans les
conditions intermédiaires de stress (Michad¢tal. 2006). Il apparait important dans ce
contexte d’utiliser une approche comparative iqécsfigue pour quantifier les relations

interspécifiquesn situ, et de prendre en compte les traits fonctionnetsagpeces cibles.
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Chapitre 2 — Matériel &> Méthodes

A — Le site d’étude

Ce travail de thése porte sur la structure sppafiet fonctionnelle des communautés
de plantes herbacées. Les communautés étudiéesssomises a des modes contrastés
d’utilisation agricole des terres, dans la régioes dGrands Causses, sur le domaine
expérimental INRA La Fage.

1 — Les Grands Causses

1.1 — Le milieu physique
Les Grands Causses sont un ensemble de vastesyxatalcaires délimités par
d’abruptes corniches bordant le sud du Massif @é(figure 13).

Figure 13. Limite ouest du Causse du Larzac : A) au printemps 2005 (Photo Eric Garnier) et B) en
hiver 2007 (Photo Phillipe Hassoun).
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Chapitre 2 — Matériel &> Méthodes

Leur formation résulte du soulévement des sédimerdsns de I'ére secondaire par le
plissement alpin. Du nord au sud, on distingue &<Se Sauveterre, le Méjean, le Causse

Noir puis le Larzac (Figure 14).

x

.3 Fage

Figure 14. Localisation géographique des Grands Causses et du domaine INRA La Fage (43%5'N,
305’E, 792 m d'altitude).

L’altitude de ces plateaux est comprise entre @280 m. Les Grands Causses sont soumis
a des influences climatiques contrastées : méditéannes, océaniques et continentales. Le
climat caussenard se caractérise néanmoins pg@régpitations annuelles élevées (700-1000
mm) irrégulierement réparties selon les saisonavet un fort déficit estival, de faibles
températures hivernales (40 jours de gelée pamamayenne sur le Larzac, 100 pour le
Méjean) et des vents fréquents parfois violentsaggientuent la rudesse du climat (Marres
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1935; Bernard 1996). Les sols des parchien que d’origines diverses sont généralement
superficiels (Cadillon 1970). Mis a part quelquetmfements basaltiques, lits de chailles et de
silex, ils sont marqués par une grande richessmakeium et leur basicité (pH : 7.2-7.8). Les
rendzines calcaires ou dolomitiques ou plus locatgnfes sols bruns calcaires constitue les
Devézel Les sols franchement siliceux, dérivés de cadsai chailles, caractérisent les
SégalaScaussenards.

La végétation des Grands Causses se démarqudlete das régions voisines par sa
diversité et sa complexité. Méme si les sols cedsaidolomitiques ou marneux excluent de
nombreuses plantes calcifuges, la richesse flqustides Causses illustre la diversité des
conditions pédoclimatiques. On retrouve sur cestaees plus de 2000 espéces végétales
spontanées ou haturalisées sur les 5000 que cdepeeritoire francais ; 72 especes sont
endémiques des Causses et du Sud du Massif Cdotral’'Ophrys de I'’AveyronOphrys
aveyronensigBernard 1996). Les Grands Causses constituendesrplus grands ensembles
de pelouses seches de France mais les paysagssrads se reboisent naturellement. Ces
territoires recélent aujourd’hui une mosaique deveds végétaux composée de pelouses

ouvertes, de landes a Buis et/ou a Genévrier bbdeplus ou moins denses.

1.2 — Végétation et utilisation des terres

La région des Grands Causses est historiquemenfuéea par les activités humaines
et plus précisément par l'utilisation agricole desres (Martyet al. 2003a; 2003b). Le
reboisement des Grands Causses s’est produiirada fa derniere glaciation (Vernet 1972 a
partir de données anthracologiques), d’abord p&daévrier et le Pin sylvestre puis par le
Chéne pubescent et le Buis.

Le peuplement humain de cette région commencedpprement au Paléolithique et
au Mésolithique avec des populations de chasseeieurs, mais c’est au Néolithique qu’un
peuplement humain stable s’est implanté avec uhifopact sur la végétation — grands
défrichements des foréts de Pins (Lorblanchet 19@&sty et al. 2003a; 2003b). Au
Chalcolithique (-2000 av. J.C.), la pression dds/iéés humaines s’étend sur les plateaux.

Malgré des fluctuations, cette pression est refside depuis I'époque romaine et atteint son

® Le terme parcours désigne les pelouses tradititemnent paturées, « parcourues » par les brebis.

® Le terme Devéze utilisé dans le Sud de la Fragsigde un lapiaz, un champ de pierres.

" Les Ségalas s'opposent aux Devézes par leurstédstiques lithologiques et pédologiques : pietéos
moindre, sol plus profond et siliceux. Les Ségatasssenards sont traditionnellement cultivés.
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maximum au début du XVfilsiécle. La surface forestiére atteint son minimauour de
1850 (Moreau 1981). Les activités agricoles cowadpnt alors a un systéme de rotation
entre cultures et jachéres paturées. La populabommence a diminuer a partir de cette date.
Une modification des pratiques agricoles s’ajoutbe®ode rural suite a la création de la
Société des Caves de Roquefort en 1842. Les csiltseespécialisent et s’intensifient,
parallélement & une baisse de I'utilisation desqans. Au début du XIXsiécle, les paysages
caussenards sont presque entierement déboisésrt(le¢pd. 2000), au point d’étre décrits
comme des steppes par les botanistes (Flahaul).19@lagit cependant du point de départ
de la recolonisation par les ligneux. Au cours & Xiécle, la population agricole est stable
ou faiblement décroissante. On assiste alors a ssmwende modification des pratiques
agricoles — réorientation vers I'élevage ovin viandéutilisation des parcours — et a une
progression importante des ligneux.

Les milieux ouverts des Grands Causses résultentirderaction entre processus
écologiques et activités humaines — dégradatioriatéts, mises en culture et/ou pastoralisme
— (Lepartet al. 2000) comme lillustre I'exemple de la dynamique cblonisation du Pin
sylvestre sur le Causse Méjean (Caplaal. 2006). Le paturage n’est toutefois pas suffisant
pour controler la colonisation par le Pin. En comapit des données écologiques de
dissémination et des données historiques de pestiggricoles, Caplat al. (2006) se sont
intéressés a l'impact du systeme céréalier de ieancégime (culture céréaliere sur une
période courte suivie d’une longue période de jexipaturée). L'adaptation des pratiques
agricoles aux conditions locales a conduit a lamisktion du Pin dans les zones dolomitiques
ou les temps de jacheres plus longs (40 ans) quelda zones calcaires (20 ans) permettent
aux individus de Pins installés d’atteindre la migtureproductive avant la mise en culture
suivante. Les auteurs expliquent par 'imbricatitas pratiques agricoles et de I'hétérogénéité
du milieu, la dynamique de colonisation des ligneti¥e patron actuel sur le Causse Méjean
gui oppose un Causse Nu (a I'Est) et un CaussecBaibOuest) (Figure 14).

De maniere générale, sur les Causses, les esligiwesses colonisent les espaces
délaissés par I'agriculture, menacant la diverbitdogique liée aux milieux ouverts. Ces
milieux sont plus riches et plus rares que lestfoe Pins, plus communes a I'échelle
européenne et sont actuellement I'objet de mesigesonservation (programmes européens,
différents LIFE ainsi que des mesures agri envieomentales). Cette these s'intéresse
particulierement a ces milieux ouverts, a la stmectdes communautés de pelouses. Ces
communautés vegeétales principalement constituéggatées herbacées sont étudiées sur le

domaine expérimental INRA de La Fage.
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2 — Le domaine expérimental La Fage

2.1 — La mise en place du domaine

Le domaine de La Fage se situe en bordure oue€ladsse du Larzac, entre 760 et
830 m daltitude, a une centaine de km au nord todesMontpellier pres du village de
Roquefort sur Soulzon (Figure 14). Le domaine fitidlement acquis par le Syndicat des
Eleveurs de Brebis avant d’étre transmis a I'INRétre 1966 et 1967. L'inventaire du
domaine révéele 9 ha de bois, 80 ha de surfacecdgritile, 300 ha de parcours mais aussi
'existence d’'une cave d’affinage en bordure deifd, d’'un aven, d’'une ancienne fontaine
romaine, des abris de pierre seches et les ruinesfdur a chaux... Depuis le début des
années 1970, des recherches pluridisciplinaireowns lait et viande sont menées par
'INRA au sein de cette station expérimentale qréspnte I'avantage en plein rayon de
Roquefort de disposer a la fois de terres de labetide terres de parcours. Deux troupeaux
expérimentaux sont élevés sur le domaine. Le preimigpeau est actuellement composé de
600 brebis laitieres (Lacaune) alimentées par tdymtion fourragére locale, le second
troupeau est composé de 300 brebis viande (INRA d@plein air intégral sur les parcours.

Les recherches initiales sur le troupeau laiti@ient pour objectifs 'amélioration de
la productivité des brebis et du travail (en patier de la traite). La mécanisation de la traite,
la maitrise de la reproduction et la sélectiondest de la race Lacaune dans son bassin de
production ont permis d’atteindre dans les ann®&&9 les objectifs définis par la profession
20 ans plus t6t. Les recherches ont ensuite postéebalimentation des brebis laitiéres, les
aptitudes fromageres et la qualité hygiénique duttaujours a la demande de la profession.

Les recherches sur les terres de parcours déberteb®72. Elles s’inscrivent dans le
cadre de I'amélioration des connaissances et dgemsal’interventions dans les milieux peu
anthropisés ou résultant de I'abandon des ternésodes. Différentes cartographies ont alors
ete réalisées par I'INRA et la Maison de la Télédébn de Montpellier, concernant la
végétation, la pédologie et les potentialités duiemni physiqué Afin d’augmenter la
production d’herbe et d’avancer le démarrage deétgétation, deux parcelles sont fertilisées
depuis 1978 (65 kg par ha et par an d’azote miragpbrtées en deux fois et 40 d’oxyde de
phosphore apporté tous les 3 ans). Ces deux pgdeltilisées sont également paturées plus

intensément et plus précocement (Paul Autran, inecu domaine expérimental La Fage).

8 Les cartes papiers ont été scannées, vectoriséeégrées dans une base de données spatialsgmitile sur
le domaine. La carte pédologique a pu étre reaaitesta partir des documents de travail de B. N&&ttravail a
été effectué au CEFE en collaboration avec Saratidduger et Hervé Bohbot.
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Un témoin non paturé a été mis en place en 1983.aures parcelles du domaine sont
paturées depuis 1972. Il existe donc trois typasilation agricole des terres de parcours sur
le domaine : le paturage (intense et précoce) gssoa fertilisation minérale, le paturage et

'abandon du paturage.

2.2 — Le milieu physique

Les 400 ha du domaine présente une topographiailémd Les nombreux
affleurements rocheux appartiennent aux formaticaisaires et dolomitiques qui se sont
déposées au Jurassique moyen dans une mer pendeokxception faite d’'un ruissellement
superficiel minime, les eaux de précipitation slirdnt dans les calcaires fissurés et circulent

en profondeur pour réapparaitre a mi pente darecidée de Tournemire.
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Figure 15. Diagramme ombrothermique de la station expérimentale INRA La Fage. MMP et MMT
correspondent respectivement aux moyennes des précipitations et des températures mensuelles au
cours de la période 1973-2006.

Les données climatiques journaliéres de températimenale et maximale, de précipitation
et de rayonnement global, recueillies sur le domdm La Fage sont disponibles depuis 1973.
Les températures annuelles moyennes, du mois $ffid et du mois le plus chaud sur la
période 1973-2006 sont respectivement de 9.5, 1198C. La moyenne annuelle des
précipitations de 1070 mm oscille entre 680 mm éanla plus séche) et 1790 mm (année la
plus humide) au cours de cette période. Le diagmrmmbrothermique, réalisé a partir des
moyennes mensuelles montre les deux périodes pkasefavorables pour la croissance des
plantes : le printemps et I'automne, ainsi quediesx périodes moins favorables : I'hiver par
la rudesse des températures, et I'été par la caisioin entre stress hydrique et températures

élevées (Figure 15).
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Tableau 2. Variations temporelles des descripteurs climatiques au cours de la période 1973-2006. R
correspond au coefficient de Spearman calculé entre les variables climatiques et le temps. Les
niveaux de significativités des probabilités associées sont donnés avec : ns, non significatif ; *, < 0.05 ;
** <0.01 et *** < 0.001.

Variables climatiques Rs
Moyenne des températures annuelles (TC) 0.80***
Moyenne des températures du mois le plus chaud () 0.57***
Moyenne des températures du mois le plus froid (T) 0.22ns
Moyenne des températures minimales () 0.76%**
Moyenne des températures minimales du mois le plus froid (C) 0.23ns
Moyenne des températures maximales () 0.78***
Moyenne des températures maximales du mois le plus chaud (C) 0.78***
Moyenne annuelle des amplitudes thermiques journaliéres () -0.39*

Moyenne annuelle des amplitudes thermiques journaliéres du mois le plus chaud (C) -0.11ns

Moyenne annuelle des amplitudes thermiques journaliéres du mois le plus froid (C) -0.17ns
Somme des précipitations annuelles (mm) -0.21ns
Somme des précipitations en été (mm) -0.24ns
Somme des précipitations en hiver (mm) -0.31ns
Somme des précipitations en automne (mm) 0.18ns
Somme des précipitations au printemps (mm) -0.17ns
Moyenne annuelle des radiations journalieres (J.cmz) 0.56***

Le Tableau 2 résume les variations temporellesddssripteurs du climat depuis la mise en
place du domaine. La température moyenne annugfjmente significativement : de 2.7 °C
en 34 ans (Figure 16A, Tableau 2). Cette augmentate la température moyenne annuelle
est dud) a une augmentation des températures minimaleseinmales journalieres @) a
une baisse légére de l'amplitude thermique jowrraliL’augmentation de température est
€galement plus marquée pour les températures lestiv&En effet, on observe une
augmentation significative de la température dusnmplus chaud mais pas de la température

du mois le plus froid. Le régime des précipitativase fortement entre années (Figure 16B).
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Figure 16. Variations temporelles de la moyenne annuelle des température (A) et de la moyenne
annuelle des somme des précipitations (B) au cours de la période 1973-2006. La ligne pointillée
représente la valeur moyenne au cours de la période 1973-2006. La ligne pleine représente la droite
de régression entre le temps et la température annuelle moyenne est représentée (A).

La diversité des sols des Grands Causses estrdpe@sentée sur le domaine de La
Fage. Une cartographie fine réalisée en 1973 mévielence quatre unités de sols principales
sur le domaine (Figure 17). Les sols fersiallitigjloeunifiés du Ségala se distinguent des sols
calci-magnésiques de la Deveze. Les premiers sewtab facile et en pente faible, ils
constituent une vaste surface (80 ha) au sud dwitemils sont traditionnellement cultivés
depuis leur déboisement et constituent I'alimeataprincipale du troupeau laitier. En ce qui
concerne les sols des parcours (Deveze), on digitrgis types de formation.

+ Les rendzines dolomitiques résultent de I'altératiainiforme de la dolomie (en
pourpre sur la carte). lls représentent 160 ha @ Est et a 'Est du domaine. lls se situent
au sommet des reliefs et présentent des affleutsmeassifs et volumineux.

+ Les rendzines et sols bruns sur calcaires (en jatibeige) couvrent plus d’'un tiers
de la surface de la Deveze. Leur texture leur cerdes propriétés hydriques favorables a la
croissance des plantes mais leur sous-sol extrénteradlouteux ne peut étre exploité par les
racines.

+ Les sols colluviaux proviennent de matériaux vasaitérés et remaniés sur de
faibles distances. Il s’agit de sols provenant’decumulation de résidus dolomitiques (en
jaune hachuré de rouge) ou de dolines (en noig.90ks profonds sont d’acces limités du fait

d’une situation morphologique particuliere, au fatan entonnoir.
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Chapitre 2 — Matériel & Méthodes

SOLS CALCIMAGNESIQUES - DEVEZE
REMDANES DOLOMITIQUES SR DOLOMIE ET
CAL CARE DOLOMITIQUES

Sols sablewx peu cailoutewy, généralement profands sur

dolormie saccharoide altérée des paysages ruiniformes
a - zols discontinus des sommets et des pentes

3 - sur dolomie cristalline altérée en blocs
b - en alternance avec des sables, sur dolomies
cristallines et microcristallines hétéragenes 4 avens

Sals argilew et caillouteux, moyennement profonds,
aur calcaires dolomitiques crigtallises

REMDANESET SOLS BRUME CALCARE = SUR CALCAIRES
EMPLAGLUETTES OU EM BANCS INTERSTRATIFIES DE MARMES

Soals argilo-limoneux caillouteusx, rouges, peu calcaires
- et peu profonds sur dalles rocheuses fissurees

a-trés ped calcaires

k- calcaires

Sols pierreus, 3 fraction fine argilo-limoneose rouge,
- peu calcaires, sur calcaire en plaquettes gélifracte

Sols argilews blanchedtres, peu cailluuteux, profonds
et tres calcaires sur calcaires marneux

B ¢ - soistrés profands des replats et colluvions des bas de pente
Sals sahla-argileuy cailloutewy:, moyennement profonds

SOLS COLLLYIAL

Sahles Iimunu—argileux dolomitigues colluvionnés sur
calcaires en bancs ou en plaguettes.

a - callouteux et peu profonds

E b - profonds et peu cailloute

Limans argilo-sablew: rouges profands et peu caillouteuy
des dolines et avens

S0LS FERSIALLITIQUES BRUNIFIES - SEGALA
EMSOMMET

b & & Solsrajeunis présentant sur une dolormie & chailles altérée,
une argile rouge couverte en surface par un liman sablo-
argileus trés cailouteuy et movennement profond

SUR PEMTES FABLES

3als limono-sablo-argilew: profonds sur argile rouge
graveleuse ou cailloteuse

a- peu cailloutewy en surface
b - graveleux ou cailoutews en surface

DANS LES DEPRESSIONS

Sols colluviaux : limono-sablo-argileuy trés profonds,
sur argiles limoneuses rouges

Figure 17. Carte pédologique du domaine INRA La Fage, réalisée au CEFE en collaboration avec S.
Muhlberger et H. Bohbot. Projection conforme conique de Lambert — Zone Il étendue.
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2.3 — Les communautés étudiées

Les différences pédologiques a la fois physiqueh@nique entre les deux types de
substrat — calcaire et dolomie — jouent un rélesm#@rable sur la composition floristique des
parcours et sa dynamique (Chapitre 3). Les solstasabit des remaniements superficiels
(sols colluviaux) n'ont pas été étudiés dans cidse. Les communautés présentes sur ces
types de sol sont actuellement étudiées par Igrigeiez-Ramos, en post-doctorat au sein de
'équipe ECOPAR du CEFE. Au cours de ce travaithiise, les communautés sont définies
par la combinaison entre un type de gestion (pdéu@ssocié a la fertilisation, paturage
seulement et abandon du paturage) et un type ddraufcalcaire ou dolomie). En effet, les
effets de la pédologie doivent étre distingués @lexaes pratiques de gestion des parcours
pour comprendre les mécanismes de structurationalemunautés de plantes herbacées dans
la région des Grands Causses. Deux parcelles patyparcs 4 et 9 selon la terminologie
employée sur le domaine) ont été sélectionnéesllegr présentent les deux types de substrat.
Par ailleurs, les deux parcelles paturées et ifgtis se trouvent essentiellement sur sol
calcaire, alors que les parcelles abandonnéesessentiellement sur sol dolomitique. Une
visite sur le terrain avec Gérard Souche, pédolaguBiINRA de Montpellier, nous a permis
d’identifier des zones dolomitiques dans les péasdertilisées et des zones calcaires dans les
parcelles abandonnées. Ces deux communautés ngasorprésentatives du domaine du fait
de leur faible surface. Elles ont été utiliséesrpmmparer les caractéristiques pédologiques
et tester I'effet « type de sol » et « mode deigest selon un schéma équilibré. Les quatre
types de communauté étudiées dans les chapitreansisont : la communauté paturée et
fertilisée sur sol calcaire, la communauté patusé@e calcaire, la communauté sur sol

dolomitique et la communauté abandonnée sur sohadtue.

3 — Caractérisation des communautés

3.1 — Les analyses pédologiques

Des analyses pédologiques de granulométrie etodgpasition chimique ont été
réalisées sur deux échantillons (mélange de 2Cttearprélevées aléatoirement sur 50m
prélevés dans les parcelles expérimentales séleéis a la fin de I’hiver 2007 pour les six
types de communautés correspondant aux trois mdeegestion (paturage associé a la
fertilisation, paturage et abandon) et aux dewegyde substrat (calcaire et dolomie). Ces
analyses révelen} un fort effet de la gestion des parcours (30 an$edilisation minérale)

sur I'azote total et le phosphoreii¢tun fort effet du type de substrat sur la textues sbls, la
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matiere organique et deux composeés chimiquesaldaice actif et le magnésium (Tableau 3).
On retrouve bien les caractéristiques des solsnatifpues qui sont sableux, profonds, tres
filtrants, riches en matiére organique, en calcattf et en magnésium ; et celles des sols

calcaires qui sont superficiels, argileux et foramnstructures.

Tableau 3. Effets du type de sol (calcaire ou dolomie) et du mode de gestion (paturage associé a la
fertilisation, paturage ou abandon) sur les caractéristiques pédologiques. Les valeurs de F et de
probabilité associée sont données ainsi que la direction de I'effet.

Type de sol Mode de gestion
Variables pédologiques
Direction F Direction
pH 2ns 2.3ns
CEC 0.8ns 1.8ns
Humidité 2ns 2.2ns
Texture
Argile 11.5** calcaire > dolomie 0.1ns
Limons fins 9.1*  calcaire > dolomie 1.8ns
Limons gros 0.1ns 2.1ns
Sables fins 10.2** calcaire < dolomie 1.1ns
Sables gros 6.1*  calcaire < dolomie 3.8ns
Matiere organique
C organique 5.1*  calcaire < dolomie 1.2ns
N total 0.5ns 7.8** Paturage + Fertilisation >>
CIN 2.1ns 2.3ns
Matiere organique 5.1*  calcaire < dolomie 1.2ns
Analyse chimique
CaCos3 6.5* calcaire < dolomie 3.3ns
P (Olsen) 0.8ns 8**  Paturage + Fertilisation >>
Ca 3.4ns 1.1ns
Mg 5.4*  calcaire < dolomie 0.1ns
Na 0.1ns 1.3ns
K 8.5*  calcaire > dolomie 1.1ns
Fe 0.2ns 0.9ns
Mn 2.5ns 1.3ns
Al 0.1ns 1.1ns
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3.2 — Les indices de nutrition
Les indices de nutrition ont été développés par dgronomes pour mesurer le
pourcentage de ressource disponible par la mesuguantité de ressource utilisée pour la

croissance d’un couvert végétal (Encadre 2).

Encadré 2. Le principe des indices de nutrition.

Afin de mesurer I'azote utilisé pour la croissance d’'un couvert végétal, les agronomes ont développé
l'indice de nutrition azotée (INN) (Lemaire & Gastal 1997). En conditions non limitantes de croissance,
la teneur en azote des parties aériennes vivantes (Nviv) d'un couvert est une fonction exponentielle
décroissante de sa biomasse séche (Biom ; en tonne par hectare). Les parameétres de la courbe de
dilution de I'azote dans le couvert ont été obtenus expérimentalement sur plusieurs especes cultivées.
Pour des couverts prairiaux constitués d’espéces ayant un métabolisme photosynthétique de type C3
et sous réserve d’une biomasse aérienne supérieure a une tonne par hectare, I'équation utilisée est
celle de Salette (1984) :

Nyjy = 48x% Biom 232 Equation 1
L'INN représente la limitation en azote du couvert par rapport a une valeur optimale (calculée a partir
de I'équation précédente).

INNgch(%) =100x viv,ech _ 100x viv,ech

Nyiv, ref 48x Biom 032

Equation 2

Un INN supérieur ou égal a 100% indique que la disponibilité du milieu en azote n’'est pas limitante
pour la croissance des plantes. A l'inverse plus I'INN est faible (les valeurs minimales tournent autour
de 30%) et plus I'azote est limitant.

Une approche similaire a été développée pour le phosphore (et le potassium). La courbe de référence
a été établie entre la teneur en azote des parties aériennes vivantes (Nviv) et la teneur en phosphore

(Pviv) d'un couvert de biomasse seche par Duru et al. (1997).

De la méme maniére que pour I'INN, l'indice de nutrition phosphatée (INP) correspond a I'écart entre

la teneur en phosphore mesurée et la teneur de référence (fonction de I'azote mesuré).

IPNgcn(%) =100x _viv.ech _ 100x viv,ech

Riv, ref 015+ 0.065% Ny ech

Equation 4

Sur le domaine, les mesures et calculs des indieasutrition azotée et phosphorée, ont été
réalisés lors des deux campagnes de terrain en&@@®)7 par Pablo Cruz et Claire Jouany
de I'INRA de Toulouse. Les résultats concernangigatre types de communautés : paturée et

fertilisée sur sol calcaire, paturée sur sol dotmme, abandon sur sol dolomitique sont
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données dans le Tableau 4. Les indices de nutriimotée et phosphorée montre une
disponibilité en azote supérieure dans la comméndettilisée sur sol calcaire et plus
gu’optimale pour le phosphore. Les disponibilitéséé&ments varient peu entre I'abandon et

le paturage, mais sont supérieures sur sol calcaire

Tableau 4. Valeur moyenne par traitement des Indices de Nutrition azotée (INN) et phosphorée (INP).
Les INN correspondent a la moyenne sur deux années de mesure 2006 et 2007. Les INP ont
seulement été mesurés en 2006.

Communauté INN INP
Paturage et fertilisation sur sol calcaire 629+6.2 120.5+29
Paturage sur sol calcaire 43.1+03 47.7x21
Paturage sur sol dolomitique 40.3+£0.7 36.3
Abandon sur sol dolomitique 38.2 37

B — Les expérimentations

Ce travail de these utilise quatre types de daeéd’expérimentations. L'analyse de
la structure des communautés végétales — des pati@mondance des especes — est realisée a
partir de données existantes (releveés floristiqustoriques) et de données acquises (relevés
floristiques actuels). La caractérisation fonctielte des espeéces au sein des communautés
résulte de la mesure des traits fonctionnels dastgd et de recherches bibliographiques. La
guantification des interactions entre plantes easéb sur une expérimentation de
transplantationi.e. suivi et récolte de phytométres sur le domaindink:les déterminismes
de la variabilité intraspécifique sont appréhengaésla culture en conditions contr6lées de
deux especes d@aceaeayant des origines de population contrastées.

1 — La structure des communauteés

1.1 — Les relevés floristiques historiques
Depuis 1972, des relevés floristigues ont étds@alrégulierement sur le domaine de
La Fage selon la méthode du transect en pointacisntFigure 18). Le long d’'une ligne de 5

ou 10 metres (selon les communautés) tous les 1Gesmspeces en contact avec une aiguille
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en acier matérialisant la verticale sont relevésgét & Poissonet 1971). Si aucune espece

n'est présente, I'état du sol est décrit : solliére ou cailloux.

Figure 18. lllustration représentant la méthode des points contacts d'échantillonnage de la végétation
herbacée en transect linéaire d’'aprés Hubert (1978). Cette méthode a été utilisée pour 'ensemble des
relevés de végétation historiques.

L’abondance des espéces correspond au nombre thctsosur le transect. Les transects ont
ete placés entre 1972 et 1981 par Daniel HubefiBA de Montpellier afin de décrire
'ensemble des pelouses du domaine, en évitanzdees densément couvertes par les
ligneux. D. Hubert a assuré le suivi de ces relguégu’en 2004, depuis Didier Alard de
l'université de Bordeaux 1 assure le maintien dapasitif. Les relevés floristiques ont été
réalisés tous les ans sur 16 lignes permanentés rdétres dans les parcelles paturées et
fertilisées, depuis la mise en place du traitentenfertilisation en 1978. 15 lignes ont été
conservées pour décrire la communauté paturéetiisée sur sol calcaire. Dans les parcelles
paturées, les lignes décrivent une station maiepastement le méme emplacement (+ 1 m).
Les transects ont été effectués sur des ligne®ae én 1981, 1986, 1995, 1999 et 2004. Sur
'ensemble des relevés effectués par D. Hubertcstte partie du domaine (86 identifiés),
seuls les relevés de position géographique conhaeids a chaque date ont été conservés.
Apres I'élimination des situations particulieresrouoe les situations de doline, ou de calcaire
dolomitique ainsi que les parcelles proches desmeats et bénéficiant d’'une conduite
particuliére (apport d’engrais, paturage continu34)Jignes de relevés sont disponibles dans
les parcelles paturées et utilisables pour la gérib981-2004. 8 lignes se trouvent sur sol

calcaire, 26 sur sol dolomitique. Bien qu’ayant aireension originale de 10m, ces données
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ont pu étre normalisées par rapport aux lignespdeselles fertilisées (ligne de 5 m) a partir
de la saisie des bordereaux papier. Dans les fEg@andonnées, le suivi a été effectué sur
10 lignes de 10 m en 1987, 1992, 1994, 1997, 1990@8. De la méme maniere, les 5 lignes
en situation de doline ne sont pas intégrées daaralyses. Les données brutes ne sont
disponibles que pour les trois derniéres annéemriaalisation sur 5 m, n’a donc été possible
gue pour les relevés de 1997, 1999 et 2003.

Nous disposons donc de 15 lignes de 5m pour @étaircommunauté paturée et
fertilisée sur sol calcaire sur la période 1978508 lignes de 5m pour la communauté
paturée sur sol calcaire sur la période 1981-2@®4lignes de 5m pour la communauté
paturée sur sol dolomitigue sur la période 198142@d de 5 lignes de 10m pour la
communauté abandonnée sur sol dolomitique surriade21987-2003 (Tableau 5). Avant
toute analyse, les taxons non identifiés et lesgsirements d’autres organismes (mousses et
lichens) ont été supprimés. Une mise a jour deaxinbmie des especes a également été
réalisée a partir de la nomenclature Euro+med Giséck

Tableau 5. Relevés historiques disponibles sur le domaine. Le nombre de transects (n), la longueur
des transects (L), le type de repere ainsi que les années ou les relevés floristiques ont été réalisées
sont indiqués pour les quatre types de communauté étudiés.

Types de communauté

; n L Repére Années échantillonnées
(gestion x sol)

Paturage et fertilisation sur sol

calcaire 15 5 fixe Tous les ans de 1978 & 2005
Paturage sur sol calcaire 8 5 +1m 1981, 1986, 1995, 1999 et 2004
Paturage sur sol dolomitique 26 5 +1m 1981, 1986, 1995, 1999 et 2004
Abandon sur sol dolomitique 4 10 fixe 1987, 1992, 1994, 1997, 1999 et 2003

1.2 — La structure actuelle des communautés

La structure actuelle des communautés a été avaludles parcelles sélectionnées en
2007. Fin février, huit cages de 1x1 m par type@®amunauté ont été mises en place sur les
parcours afin de protéger les plantes du paturagent la récolte des biomasses, les relevés

en points contacts ont été réalisés sous les cag@spoints sur 1 f Les récoltes, coupe a
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ras, a la fois de la biomasse et de la litiereévétréalisées au pic de végétation dans chaque
traitement, soit le 28 mai dans la communauté péatet fertilisée sur sol calcaire, le 18 juin
dans les communautés : paturée sur sol calcapétetée sur sol dolomitique et le 4 juillet
dans la communauté abandonnée sur sol dolomitigeieri manuel de la litiere (toutes
espéeces confondues) et de la biomasse verte parecapeté effectué sur un sous échantillon
de chaque récolte. La pesée de chacune de cesspapties 2 jours a I'étuve a 60°C donne la
biomasse pour chacune des espéces. Ce travaiketoladporieux a été réalisé au CEFE par
'équipe ECOPAR au sens large. Dans cette theses ntliserons seulement les données

d’abondance obtenues par la méthode des pointaatergt non les données de biomasse.

2 — Les traits et autres caractéristiques des espEc

Les traits fonctionnels des plantes sont définimme tous caracteres morphologiques,
physiologiques ou phénologiques mesurables a Iliece l'individu et ayant un impact sur
la performance des especes en terme de croissanmee ou de reproduction (Viollet al.
2007b). Les attributs, représentent la valeur pailet d’un trait fonctionnel pour un individu
dans une communauté donnée. Certaines caractéestipnt données a I'échelle de I'espéce,
d’autres ont été mesurées in situ a I'échelle dgdpulation,i.e. une espece dans une

communaute.

2.1 — AI'échelle de I'espéce

Pour chacune des especes présentes sur le sigmt-€de comptabilisée au moins une
fois dans les relevés floristique historiques deHDbert ou dans les relevés de 2007 — une
mise a jour de la taxinomie a été réalisée d’afpmesomenclature Euro+Med Checklist.
Diverses informations concernant les espéces éntdtaites des flores locales (de Bobbs
al. 1993; Bernard 1996) : la famille botanique, leetyipiologique au sens de Raunkiaer
(1934), la pérennite, la persistance des feuillesr ges especes ligneuses, la hauteur, la
phénologie (début et période de floraison), la cluwie. La majeure partie de ce travail a été
réalisée par Sarah Muhlberger en stage au seirédgeije ECOPAR pendant le premier
semestre 2006. Cette base de données fut simplemepiétée par la suite avec les especes
de 2007. Deux traits reproducteurs des especexerit de dispersion et le mode de
pollinisation ont été extraits d’une base de doeng&ncernant la Flore de I'Hérault (Max
Debussche, CEFE, données personnelles). Ces tdats especes ou informations

biogéographiques sont donc disponibles pour le potér d’especes (Tableau 6).
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Tableau 6. Liste des traits mesurés et autres caractéristiques biologiques des especes extraits des
flores et/ou de la littérature. negp, indique le nombre d’especes pour lesquelles le trait a été mesure, Ny,
indique le nombre de population (espéce au sein d'un type de communauté).

Traits Echelle Unité N esp Npop

Plante entiére

Durée de vie Espéce Categ. 334 -
Type Biologique Espéce Categ. 334 -
Hauteur Flore Espéce cm 334 -
Hauteur végétative Population cm 109 242
Hauteur reproductrice Population cm 107 230
Diamétre maximal Population cm 109 241
Traits reproducteurs
Mode de pollinisation Espéce Categ. 334 -
Mode de dispersion Espéce Categ. 334 -
Masse des graines Population mg 89 192
Traits foliaires
Surface du limbe Population cm? 109 241
Longueur du limbe Population cm 109 241
Largeur du limbe Population cm 109 241
Surface spécifique des feuilles Population m? kg_1 109 241
Teneur en matiére séche des feuilles Population mg g™’ 109 242
Teneur en azote des feuilles Population mg g_1 109 242
Teneur en phosphore des feuilles Population mg g™’ 108 235
Composition isotopique en carbone Population %o 109 242
Phénologie
Date de Floraison Flore Espéce jour julien 334 -
Date de floraison Population jour julien 83 188
Date de fructification Population jour julien 89 192
Distribution géographique
Chorologie Espéce Categ. 334 -

2.2 — A I'échelle de la population

Une campagne de criblage des traits fonctionnél® anenée au cours de cette these
en 2006 et 2007 concernant a la fois les especesndotes mais aussi les espéces
d’abondance moindre au sein des communautés (Tab®@a Les mesures de traits
fonctionnels des plantes ont été réalisées a llische la population, c’est a dire une espéce
dans un type de communauté selon les protocoleslastds (Cornelisseat al. 2003). Une
partie des parcelles paturées a été mise en d¢fens0x25m) afin de permettre la
reproduction des plantes, et donc la mesure dies teproducteurs, les traits morphologiques
et foliaires ont été mesureés juste avant le passeg@nimaux.
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La morphologie de la plante entiere est décritelpdnauteur végétative, la hauteur
reproductrice et I'encombrement, mesurés sur 3Wvithes par population. La taille des
plantes est fortement liée a I'aptitude a la coitipétdes especes (Goldberg 1987; Gaudet &
Keddy 1989).

En ce qui concerne les traits foliaires, les mesont été réalisées sur 10 individus par
population au pic de végétation sur les plus jediegiies matures bien exposées au soleil. La
surface spécifique des feuilles saturées en eatgcsud’interception de la lumiére d'une
feuille par unité de masse seche est reliee aunaud’assimilation (Rees & Long 1992; Rees
& Westoby 1997) et a la vitesse de croissanceiveléRees & Westoby 1997; Poorter & de
Jong 1999; Poorter & Garnier 1999). La teneur ertiére seche des feuilles est une
approximation de la densité des tissus, elle éstdila rétention des nutriments dans la plante
(Poorter & de Jong 1999; Poorter & Garnier 199%dR\& Urbas 2000).

Les teneurs en éléments sont obtenues avec 4ti@pepar population, correspondant
aux broyats des feuilles récoltées pour les tfalisires. Les broyages ont été réalisés au
CEFE avec l'aide de Jérémie Deveaux du terrainp@egnce du CEFE. La teneur en azote
des feuilles est fortement corrélée aux conceptratides principaux composes azotés des
feuilles (la rubisco-carboxylase et la chlorophyli@pliqués dans la photosynthese (Evans
1989). Les dosages de l'azote foliaire ont étéigéalavec l'aide de Bruno Buatois et
Sandrine Bioulac de la plateforme d’analyse chimigt €cologique du CEFE. L'appareil
utilisé est un analyseur élémentaire CHN (modebshrIEA1112 Series, ThermoFinnigan,
Milano, Italy). Le phosphore des feuilles provientgrande partie des acides nucléiques mais
aussi des membranes phospholipidiques et des nhedébioénergétiques comme I'ATP
(Chapin et al. 1986; Chapin & Moilanen 1991). La teneur en phasphdes feuilles,
impliqguée dans de nombreux processus physiologigees donc soumise a diverses
interprétations biologiques. Les dosages de phaospbiot été réalisés par Eric Lecloux et
Claire Jouany de I'INRA de Toulouse. La compositisatopique en carbone des feuilles
(AC™) est un trait physiologique associé a I'efficacitétilisation de I'eau et & la tolérance au
stress hydrique des plantes (Farquhar & Sharkeyp;1B8rquhar & Richards 1984). Ces
analyses ont été realisées par le laboratoire CiRSolaize.

Le suivi régulier des parcelles en 2006 a perroig fia plupart des especes étudiées
d’estimer la date de floraison, date ou approxiveatient 50 % des individus de I'espéce
présents dans la communauté étaient en fleur. teaddafructification correspond a la date de
récolte des premieres graines matures. La massgrdie®s a eté mesurée sur 5 lots de 10

graines, collectées sur un grand nombre d’indivigti€)) au cours des deux campagnes de
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mesures, apres deux jours a I'étuve a 60 °C etgimément débarrassées de tout accessoire

(aile, pappus, etc.).

Tableau 7. Variation interannuelle des traits fonctionnels des plantes. La valeur du coefficient de
Spearman (Rg) entre la valeurs du trait mesurée en 2006 et celle mesurée en 2007. Le nombre
d’espéces ré-échantillonnées en 2007 correspond a n = 13 pour les traits morphologiques et foliaires
et n = 7 pour la masse des graines et la date de maturation des graines. Les niveaux de significativité
sont : ns, non significatif ; *, < 0.05, **, < 0.005, ***, < 0.001.

Traits n Rs
Hauteur végétative (cm) 13 0.83***
Hauteur reproductive (cm) 13 0.87**
Encombrement (cm) 13 0.23ns
Teneur en matiére séche des feuilles (LDMC, mg.g™) 13 0.79*
Surface spécifique des feuilles (SLA, mz.kg_l) 13 0.84***
Teneur en azote des feuilles (LNC, mg.g™) 13 0.31ns
Teneur en phosphore des feuilles (LPC, mg.g™) 13 0.68*
Composition isotopique en carbone des feuilles (AC*®, %o) 13  0.76*
Surface foliaire (sz) 13 0.90***
Longueur du limbe (cm) 13 0.82**
Largeur du limbre (cm) 13 0.98***
Masse des graines (mg) 7 0.25ns
Date de fructification (jj) 7 0.75*

Les mesures ont été étalées sur deux annéesragliontrastés. En effet, le domaine
connut en 2006 une sécheresse printaniere marquadelis qu'en 2007 [I'été fut
particulierement pluvieux. 13 espéces ont été néesutes deux années dans la méme
communauté afin d’évaluer la variabilité interanieuales traits (Tableau 7). Il s’agit de
Brachypodium pinnatupmBromus erectysBromus hordeaceu£entaurea pectinata supina
Cerastium glomeratumCoronilla minima Koeleria vallesiana Myosotis ramosissima
ramosissima Poa bulbosa Potentilla neumannianaRanunculus gramineusTeucrium
chamaedryset deVeronica arvensisLa forte significativité des coefficients de Spearmm
calculés entre la valeur du trait en 2006 et cd#le2007 indique une forte conservation des
rangs entre especes (Garret¢ral. 2001a; 2001b), a I'exception de 3 traits : I'entoement
des plantes, la teneur en azote foliaire et la endes graines. Cette analyse interannuelle
montre également que la variabilité intra-spéc#igst inférieure a la variabilité observée
entre espéces (Chapitre 7, Diaz & Cabido 1997; d1gst998; Cornelisseet al.2003).
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3 — Les interactions entre plantes

Une approche « phytometre » a été utilis&e,un individu cible ou phytométre, est
transplanté au sein d’'une communauté végétale vibésias », pour déterminer la nature et
'amplitude des interactions entre plantes dansquedre types de communautés végeétales.
Cing especes phytométres toutes graminoides ontségctionnées Bromus erectus
Brachypodium pinnatupCarex humilis Festuca christiani-bernardiet Koeleria vallesiana
La performance de ces phytométres en présenceisias/et dans des traitements contréles
sans voisins a été suivie individuellement au cdiuse saison de vegétation (Figure 19).

Des talles de ces cing especes ont été recottégofit 2007, multipliés en serre, a
Montpellier puis transplantés dans les communaupggurée et fertilisée sur sol calcaire,
paturée sur sol calcaire, paturée sur sol dologetiet abandonnée sur sol dolomitique. Cette
expérimentation comprend 4 plots par type de conamidn Un plot correspond a un sous-
plot avec voisins (communautés établies intactegjré 19A) apparié a un sous plot sans
voisin (sol nu, Figure 19B et C). Dans chaque s@ai-4 individus par espéce cible ont éte
transplantés selon un tirage aléatoire. Les indvisont espacés de 30 cm et répartis sur 4
lignes. Chaque sous-plot est protégé par un geillatapin (mise en défens du paturage). Les
interactions entre plantes sont donc mesurées alsmsommunautés conditionnées par une
certaine utilisation des terres (paturage, fediieg) mais en I'absence de paturage I'année de
'expérimentation. Le suivi de chaque individu & éttalisé tous les mois depuis la
transplantation sur le terrain le 16 octobre 200€qy’a la récolte le 25 juillet 2007. La
hauteur et I'encombrement maximal ont alors étéumgsspour chaque individu, ainsi que la
hauteur des moyennes des communautés sur 4 piaegsde chaque sous-plot avec voisins.
A la récolte, le nombre de talles reproducteurtéanété, et les biomasses seches végétatives

et reproductrices mesurées.
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Chapitre 2 — Matériel & Méthodes

Figure 19. Photographie du dispositif expérimental concernant les interactions entre plantes. A)
phytometres en présence de voisins dans la communauté paturée sur sol calcaire, B) et C)
phytométres dans le traitement « contrdle », i.e. sans voisin. Chaque couleur d’étiquette correspond a
une espeéce cible.

4 — La variabilité intraspécifique

Les espeéces principales des 3 traitements deogesjricole étudiés sur le domaine de
La Fage (abandon, péaturage et paturage associé fartiisation minérale) montrent
généralement des variations intraspécifiques dis fianctionnels dans le méme sens que les
variations interspécifiques (Chapitre 7). Une ekpéntation conduite en conditions
contrdlées, a été mise en place afin d’analysecdeses de cette variabilité intraspécifique
(plasticité ou différenciation génétique) entre glagions soumises a des pratiques agricoles
contrastées depuis longtemps (30 ans pour laigattdn, 20 ans pour I'abandon).

Deux espéces présentes dans tous les traitemeais awec des abondances
contrastées Bromus erectus(dominante) etKoeleria vallesiana(subordonnée) ont été
choisies. 15 individus ont été prélevés dans less ttraitements de gestion agricole et
multipliés en serre a Montpellier. 10 individus a@tp desquels 8 éclats ont pu étre obtenus

-76 -



ont été sélectionnés par espéce et origine de g@ipul 8 traitements ont été appliqués, 2
traitements de coupe (coupe et absence de coupejrattements de fertilisation (+N, +P,
+NP et absence de fertilisation). Les quantitésodpps correspondent aux niveaux de
fertilisation appliqués sur le domaine de La Fagpuis 1978, soit 65 kg.Raan™ pour
I'azote (sous forme d’ammonitrate dosé a 33%) etglba’.an™ pour le phosphore (apporté
tous les 3 ans sous forme d’oxyde de phosphoreal®8686, « super 18 »).

Au début de I'expérimentation (en fin d’hiver eti anoment de la premiére
fertilisation), la hauteur étirée des plantes endenbre de feuilles ont été mesurés pour
évaluer I'inmportance des différences initiales. hauteur étirée et I'encombrement des
plantes, la surface spécifique des feuilles eti@tir en matiére séche ont été mesurés au mois
de juin (en pleine croissance). La biomasse desipas » puis celle des plantes récoltées en

juin a également été mesureée.

C — Mesurer la diversité spécifique et fonctionnedl : état de I'art

et choix des métriques

L’étude de la diversité biologique concerne umgdagamme de disciplines au sein des
sciences biologiques, chacune ayant développéendees et méthodes statistiques. Ces
mesures de diversité jouent un réle central eno§mlet en biologie de la conservation méme
si la biodiversité ne peut pas étre capturée amiént par une seule valeur (Purvis & Hector
2000). Dans cette thése, les diversités spécifiqiefonctionnelles de communautés de
plantes herbacées du Causse du Larzac soumiséfgérardes pratiques de gestion pastorale

sont appréhendées.

1 — Diversité spécifique

L’étude de la diversité spécifique est I'étuddaléistribution des espéces au sein des
communautés. Le concept de diversité, ou le « ramtapt » de diversité sensu Hurlbert
(1971), comprend deux aspects essentiels : la ssehespécifiquej.e. le nombre total
d’espéces coexistant au sein de la communaut@&gqeiithbilité des espéceise. la régularité
de la distribution des especes au sein de la commén |l s’agit ici d’'une revue des

principaux indices de diversité spécifique utilisag des données empiriques et non les
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parametres de courbes de distribution théoriqué'alblendance des especes comme les séries

logarithmique (Fisheet al.1943) ou lognormale (Preston 1948).

1.1 — Richesse spécifique
La richesse spécifiquee. le nombre d’especes présentes dans la commuestiténe
composante apparemment simple de la diversité (Magu988). L'inventaire exhaustif des

espéeces d’'une communauté reste cependant diflicéaliser sur le terrain.

1.1.1 — Estimer la richesse totale

Il existe des méthodes statistiques pour estimeichesse totale d’'une communauté
alors que I'échantillonnage des espéces n'estyjamustif. Cette approche statistique consiste
a estimer les especes que I'on manque lors deadfditlonnage des espéces au sein d’'une
communauté. Deux revues comparent et décrivent ddierents estimateurs non
paramétriques développés pour estimer la richgsssfgjue totale d’'une communauté sur la
base d'un échantillonnage limité des especes (Tlo&v€oddington 1995; Chazdost al.
1998). A titre d’exemple, les indices développés @hao (1984; 1987) sont basés sur la
richesse observé&y,) et le nombre d’espéces manquées lors de I'édluamiage. Celui-Ci
est estimé pan le nombre d’especes représentées parapet(deux individusk) dans le
calcul deChadl etii) par le nombre d’espéces présentes sur un seuér@g et deux relevés
($) dans le calcul dChaa?.

2
Chad. = Sobs+2—b Equation 5
Slz
Chaa2 = + = Equation 6
Sobs 25, q

Les méthodes d’estimation de la richesse totalé Boplémentées dans le logiciel libre
EstimateS (Colwell 2000). Ce logiciel est dispoeilgratuitement a l'adresse suivante,

http://viceroy.eeb.uconn.edu/EstimateS

1.1.2 — Comparer des richesses
A ces difficultés techniques de quantification lde richesse spécifiquén sity,
s’ajoutent des différences d'effort d’échantillogea entre études qui rendent les

comparaisons directes impossibles. Les méthodesutiaulation et de raréfaction permettent
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la standardisation et la comparaison des donnéa®l(iG Colwell 2001). L'échantillonnage
des espéces d’'une communauté peut se faire sindieglus (écologie animale, inventaires
forestiers) ou a partir d’échantillons (transecfgadrats dans les communautés de plantes
herbacées). Les courbes d’accumulation et de di@fapeuvent donc étre obtenues sur les
individus ou sur les échantillons. Les courbes ciatulation représentent le nombre

d’espéces en fonction du nombre d’individus ou li&ttillons collectés (Figure 20).

30

Samples: Accumulation

Samples: Rarefaction

20
$ Individuals: Accumulation
8 Individuals: Rarefaction
o
w
10-f
6 f 300 600 900 Individuals
25 50 75 100 125 Samples

Figure 20. Courbe de raréfaction et d’accumulation basées sur les échantillons (en gris) et les
individus (en noir). Les courbes d’accumulations des espéces correspondent a I'accumulation du
nombre de taxons rencontrés en augmentant I'effort d’échantillonnage (courbes non lissées). Les
courbes de raréfactions représentent la moyenne du re-échantillionnage répété. Elles sont donc
l'attendu statistique des courbes d’accumulation correspondantes. Extrait de Gotelli & Colwell (2001).

Les courbes de raréfaction représentent la moygesi& randomisations » effectuées pendant
la procédure d’accumulation des espéces. La métti@derandomisation » consiste au tirage
sans remise de chaque relevé un a un. Les couseamréfaction sont donc I'attendu

statistigue des courbes d’accumulation correspdedaries méthodes de raréfaction sont
implémentées dans le logiciel libre EstimateS. Rmumparer les communautés en terme de
richesse spécifique et non de densité d’especeshmod’espéces sur une certaine surface),
Gotelli & Colwell (2001) recommandent la constroatide courbes d’accumulation en

fonction des individus échantillonnés et non désves (transect, quadrat...). Ces méthodes,
utilisées en interpolation et non en extrapolatipermettent de déterminer la richesse
spécifiqgue d'un sous-échantillon ou d’'un nombreé$id’individus. Elles sont basées sur le

nombre d’espéces réellement observées.
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1.2 — Equitabilité des espéces

L’équitabilité’ des espéces correspond a la régularité de libdison des abondances
relative au sein de la communauté. Parmi les isdidéveloppés afin de prendre en compte
les difféerences d’abondance relative des especedistingue les indices basés sur la théorie

de I'information et les indices basés sur la domigades especes (Magurran 1988).

Le premier groupe d’'indices est basé sur la teéde l'information. L'indice de
Shanon-Weiner (H) a été introduit en écologie comune mesure de la stabilité des

communautés (MacArthur & Levins 1967).
S . .
H=->p Inp, Equation 7
i=1

p = (p1, P2,-.., Ps) €st le vecteur d’abondance relative des espacssia de la communauté.
L’entropie de Shanon-Weiner mesure la quantitéfafmation contenue dans la distribution
des espéces (Encadré 3), l'incertitude du proced®&chantillonnage des individus de la

communaute.

L’équitabilité de Pielou (1969) est une mesure toldielle d’équitabilité également basée
sur I'indice de Shanon-Weiner.
S

E= =1= Equation 8
H max InS

E est comprise entre 0 et 1. Une équitabilité égale un correspond a une communauté
parfaitement équitable, c'est-a-dire que toutee$geces de la communauté sont également

abondantes.

Le concept de diversité introduit par Shanon perg §énéralisé par Renyi (1961) qui a

développé une famille d’entropie généralisée aararpétreq :

S
H, =~ =1 J Equation 9
q q-1 q

°Evenness en anglais. Le terme « équitabilité aegement utilisé dans la littérature écologiquameési les
traductions appropriées sont uniformité ou régtdari
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Encadré 3. La notion d’entropie

En thermodynamique statistique I'entropie est une fonction d’'état mesurant le degré de désordre d'un
systeme au niveau microscopique. Plus I'entropie du systéeme est élevée, moins ses éléments sont
ordonnés, liés entre eux, capables de produire des effets mécaniques, et plus grande est la part de

I'énergie inutilisée ou utilisée de fagon incohérente.

Le concept d'entropie a été généralisé par Claude Shanon en théorie de linformation. Si I'on

considere N événements de probabilité p;, p,... pn, iNdépendants les uns des autres, alors :
S z
H=->p Inp Equation 7
i=1

L'entropie de Shannon (H) mesure la quantité d'incertitude liée a un événement aléatoire, ou plus
précisément a sa distribution. Quand le logarithme utilisé est de base 2, I'entropie correspond au
nombre de questions oui/non auxquelles il faudrait répondre pour déterminer l'identité de I'événement.

Plus I'entropie est grande, moins le systéeme contient d'informations.

Le formalisme du maximum d’entropie est un exemple particulier d’inférence bayésienne, il permet de
déterminer la distribution la plus probable s’accordant avec les connaissances partielles du systeme. I
a récemment été utilisé en écologie (Shipley et al. 2006; Pueyo et al. 2007). Parmi un ensemble

admissible de distributions, on choisit celle ayant I'entropie maximale, c'est-a-dire contenant le moins

d’'information possible.

L’autre groupe d’indices est basé sur la dominate espéces. En effet, ces indices
du fait de leur pondération, sont plus sensibl€éakilndance des especes les plus largement
représentées dans la communauté. La concentragi®rdaminances des espec€} & éte
développée par Simpson (1949). Il s'agit de la pbiliié que deux individus échantillonnés
aléatoirement au sein de la communauté appartier@nén méme espéce ou probabilité de
rencontre interspécifique (Hurlbert 1971).

S 5 . .
C=2p Equation 10
i=1

Mais quandC augmente la diversité spécifique diminue.

Deux indices de diversité ont donc été développésla base de la concentration des
dominances : I'indice de Gini-SimpsadD)(et I'inverse de la concentration.

D=1- ¥ p? “quat
=1->p Equation 11
i=1
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Equation 12

1_
C

L'indice de Gini-Simpson correspond a la probadilique deux individus choisis

aléatoirement dans la communauté appartiennenbaapéeces différentes.

Une autre mesure simple de la dominance au seircalesnunautés est la proportion de
I'espece la plus abondante (Berger & Parker 1978y iB75). Comme pour la concentration
des dominances de Simpson, l'inverse de l'indic8erer-Parker est utilisé comme mesure

de diversité.

1.3 — Une généralisation des indices

“Entropies are reasonable indices of diversity, thetre is no reason
to claim that entropy is diversity.”
Jost (2006)

Les indices de diversité décrits ci-dessus sostpleis utilisés dans la littérature
ecologique (Magurran 1988; Jost 2006). lls difféeremdamentalement par 'emphase mise
sur les especes dominantes ou sur 'ensemble gésessquelle que soit leur abondanee,
la richesse spécifique. L'étude des relations nma#tigues entre ces différents indices a
permis de proposer une généralisation et une patatiique (Hill 1973). Cette généralisation
suit celle formalisée pour les entropies par Regii@6l). Il s’agit ici d'une famille de
diversités d’ordrey :

1
Ng :(élpiqjl_q Equation 13

Ng est une diversité numérique génerale d’ogir®uandg augmente, la mesure de diversité
(Ng) est de plus en plus sensible aux especes abasdait,, , No, N1, Nz et N,, représentent

respectivement : la réciproque de la proportiofiefgece la plus rare, la richesse spécifique,
'exponentielle de I'entropie de Shanon-Weineryéaiproque de l'indicd® de Simpson ou
'inverse de la concentratio@ de Simpson et la réciprogue de la proportion dspéce la
plus abondante ou plus connu sous le nom dindieeBdrger-Parker (Jost 2006). Le
formalisme de Hill révele donc que la richesse digge, I'exponentielle de I'indice de
Shanon-Weiner, l'inverse de la concentration desnidances de Simpson représente

fondamentalement la méme mesure de diversité, difiésent seulement par I'ordre de la
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diversité (), par I'emphase mise sur les espéeces abondardbte@li 8). Les nombres de Hill
sont considérés comme des vraies diversités auaeils représentent un nombre effectif
d’espécesj.e. le nombre d’espéces équitablement abondantes fautl pour prédire cette

valeur de diversité d’ordrg observée (Jost 2006).

Tableau 8. Conversion des indices de diversité « classiques », communément utilisés dans la
littérature écologique, en diversités vraies. D'apres Jost (2006).

Indice de diversité classique Transformation Indice de diversité vraie

Richesse spécifique

S 0
i=1
Entropie de Shanon-Weiner
S S
X==3p; Inp X - exp(x) exp - X p Inp,
i=1 i=1
Concentration des dominances de
Simpson
S 2 1 1
1=1 > pf
1=
Indice de Gini-Simpson
S 2
X=1-3pi « 1
i=1 -
1-x S 5
1- 2 pi
i=1
Entropie de Renyi d’ordre q
-InY p S 1-q
[ q
y = i=1 X - exp(x) 2 P/
q-1 i=1

1.4 — Conclusion

Des méthodes appropriées existent pour quantifierdiversité spécifique des
communautés écologiques. En ce qui concerne lassehspécifique, les outils disponibles
permettent d’estimer la richesse totale et de coenpes richesses de communautés obtenues
par des efforts d’échantillonnage contrastés. Equieoncerne I'équitabilité spécifique, une
relation mathématique existe entre les indicessiass de diversité communément utilisés
dans la littérature écologique. Néanmoins la corifgede la distribution des abondances au

sein d’'une communauté ne peut se capter par unrsiaé (Leps 2005). D’'un point de vue
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graphique, la structure en abondance d’'une comniéresi bien représentée par les courbes
de dominance-diversité (e.g. Whittaker 1975; GritB88) et les profils de diversité, c'est-a-
dire la représentation graphique de la diversigééevf\y) en fonction du parametoe

Les procédures de raréfaction ont été utilisées @@ manuscrit pour comparer la
richesse spécifigue de communautés ayant été didramées différemment tant du point de
vue du nombre d’échantillons que de leur tailléefrés floristiques historiques). La structure
des communautés a été appréhendée par les cougbelwndnance-diversité et par la
construction des profils de diversité pour chacdes 4 communautés étudiées (relevés

floristiques actuels).

2 — Diversité fonctionnelle

De nombreuses études expérimentales concernastatéon entre la diversité et le
fonctionnement des écosystémes ont souligné ld@gmebde négliger I'identité des espéces
(e.g. Tilmanet al. 1996; Chapiret al. 1997; Loreau & Hector 2001; Lore&u al. 2001). Les
indices de diversité spécifiques sont basés snotebre et la distribution des espéces au sein
des communautés. lls ne prennent pas en comptdiffésences ou dissimilaritésentre
especes. Les indices prenant en compte ces difEsatécrivent la diversité fonctionnelle des

communautés.

2.1 — Le nombre de groupes fonctionnels

Une mesure commune de la diversité fonctionnetiasdles études concernant la
relation entre diversité et fonctionnement estdenbre de groupes fonctionnels (e.g. Naeem
& Li 1997; Hooper & Vitousek 1998; Hecta@t al. 1999; Tilman 2001; Tilmawet al. 2001).
Les espéces fonctionnellement semblables sontéelassn groupes fonctionnels; ayant les
mémes réponses a un changement environnements awéimes effets sur le fonctionnement
de I'écosysteme (Gitay & Noble 1997). Classiquentesigroupes fonctionnels sont définis a
priori. Hectoret al (1999) utilisent 3 groupes fonctionnels : les esgégraminoides, les
légumineuses fixatrices et les autres especes d@baCette classification est raffinée dans
d’autres études par la distinction entre les gréssnen C3 et en C4 (Tilman 2001; Tiln&n

al. 2001). Cette approche de classification soulewssi@lirs problémesi) les résultats

19 Dissimilarity en anglais. Au contraire de dissitnifle, le terme « dissimilarité » n’existe pas eangais, il est
cependant largement employé en mathématiques.
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dépendent fortement de la maniere de grouper pEcesji) la formation de groupes entraine
une perte d’informations en ce qui concerne lesalbles quantitatives (perte de la variation
intra groupe) etii) I'approche ne prend pas en compte I'abondancdivelaes espéces
(Masonet al.2003).

2.2 — La construction de dendrogrammes fonctionnels

Les travaux de Petchey & Gaston (2002; 2006) ssirnhéthodes de mesure de la
diversité fonctionnelle s’inscrivent dans une appe de conservation des especes. lIs
utilisent une estimation de la diversité fonctidime(FD) dérivée de la diversité
phylogénétiqueRD) de Faith (1992; 1994). Il s’agit de la somme begueurs de branches
d’'un dendrogramme construit sur les différencesctionnelles entre espéces de la
communauté (Figure 21). Cette méthode peut éttisédiavec un trait ou plusieurs mais
présente un inconvénient majeur : elle ignore ld&rdnces d’abondance relative des

especes.

Figure 21. Exemple de dendrogramme fonctionnel entre les espéces numérotées de 1 a 7. Le
dendrogramme est arbitrairement coupé par la ligne pointillée pour désigner quatre groupes
fonctionnels : (1), (2, 3), (4,5), (6,7). La diversité fonctionnelle sensu Petchey & Gaston (2002), FD,
correspond a la somme des longueurs de branches du dendrogramme fonctionnel. FD est analogue a
la diversité phylogénétique (PD) d'un arbre phylogénétique (Faith 1992; 1994).

2.3 — L’école Mason

Par analogie avec la diversité spécifique, Motiitd al. (2005) insistent sur deux
composantes essentielles de la diversité fonctl@mnee. la richesse fonctionnelle et
I'équitabilité fonctionnelle. Masoret al. (2005) proposent une troisieme composante, la
divergence fonctionnelle. Ces trois types dindiggennent en compte les différences
fonctionnelles entre especes basées sur un situlL&alistribution des valeurs du trait est a la
base de ces différentes mesures de la diversiidonelle (Figure 22). Ces indices sont
perpendiculaires, donc indépendants, et s’appligaeméme niveau d’organisation (celui de

'espéce ou de la population).
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(A1) Lower functional richness (A2) Lower functional richness

AT i
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" Leaf nitrogen content Min Leaf nitrogen content Max

FR: = 0.500 \ / FR:= 0.500
Eeo =0.773 E.o — 0.644
(B) High functional evenness and functional richness
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AT ee-oss

Max E‘m- =0.773

Biomass

Min Leaf nitrogen content
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(C) Lower functional evenness

Max Evar = 0.567

Min Leaf nitrogen content

Figure 22. Richesse et équitabilité fonctionnelle. La distribution d’un trait, la teneur en azote foliaire,
parmi les espéces constitutives de la communauté est décrite. La richesse fonctionnelle (FR;) décrit la
gamme du trait représentée dans la communauté par rapport a la gamme connue du trait.
L'équitabilité fonctionnelle (E,,) décrit la régularité de la distribution. Quatre cas particuliers sont
illustrés : Al) faible richesse et forte équitabilité fonctionnelle, A2) faible richesse et faible équitabilité,
C) forte richesse et forte équitabilité et D) forte richesse et faible équitabilité. Extrait de Mason et al.
(2005).

(A) High functional divergence

ﬁdﬂﬂ]]]mmmc[d]]]h_

Min Max
Leaf nitrogen content
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(B) Low functional divergence

Min Max

Leaf nitrogen content

Figure 23. Divergence fonctionnelle. La divergence fonctionnelle (FD,o) décrit les patrons de
convergence ou de dominance des traits entre les espéces dominantes de la communauté. Deux cas
sont illustrés : A) une forte divergence fonctionnelle et B) une faible divergence fonctionnelle
(convergence). Extrait de Mason et al. (2005).
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La richesse fonctionnelle (FR) correspond a ld garla gamme du trait représentée
dans la communauté par rapport a la gamme conraséfjhe du trait.

- Shi
R

Sk; est I'espace de niche occupé par la communa{gémme du trait fonctionnéldans la

FRy Equation 14

communauté) et R, la gamme absolue du trait fonctiontelSi la gamme absolue du trait
n’'est pas connue, la gamme du trait dans le jecodemunautés étudiées peut étre utilisée.
Cet indice ne prend pas en compte les différen&@soddance relative mais simplement

'amplitude des valeurs de traits présentes aud®ia communauté.

L’équitabilité fonctionnelle KE) correspond a l'uniformité de la distribution des
fréequences dans I'espace de niche occupé. L'egpaceche occupé est divisé en un grand
nombre (> 100) de catégories (especes fonctiom)ebeixquelles un indice d’uniformité est
appligué. L’indice d’'uniformité conseillé par leataurs est I'équitabilitéH,,;) de Smith &
Wilson (1996).
i(ln Xs = ilnsxtjz

t=1

E_=1-2arctal Equation 15

var T S

S est le nombre d’espéces fonctionnellexsdtabondance de I'espece fonctionnefieCet
indice est basé sur la variance des abondances especes fonctionnelles. S'il existe assez
de valeurs de traits disponibles pour chaque esmgtelasse en un nombre de catégories
fonctionnelles supérieurs au nombre d’espéces,nsimiw utilise directement la valeur

moyenne du trait et I'abondance relative de chappece.

Un autre indice d’équitabilité fonctionnelle esbposé par Mouilloet al. (2005). Cet indice
(FRO) est basé sur l'indice d’équitabilité spécifiqueBulla (1994).
Pour des traits fonctionnels catégoriques,

S 1 c .
FRO= .2—1: mln( P Ej Equation 16
pi est 'abondance relative de la catégdridu trait fonctionnel eC le nombre total de
catégories.

Pour des traits fonctionnels quantitatifs
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S-1
FRO= Zmin[PEWM,ﬁj Equation 17
i=1 -

ou S est le nombre d’especes, REW;.1 est le pourcentage de la différence pondérée des

valeurs de traits entre les espéices+1

EV\(,i+1 = .
PEW,,, = Equation 18
z EV\{,i+1
i=1
|Ci+l B Ci| - ;
EW, ,=—— Equation 19
A+1 + A

Ci et A sont respectivement la valeur du trait et 'abowgade I'espéce les espéces étant
rangées par valeurs croissantesCdeCet indice mesure a quel point la communauté aff
de la régularité fonctionnelle maximale. Pour atle la régularité maximalé&RO = 1), la
distance entre chaque paire de voisins les plushpsodoit étre égale a 1/(S—1) de la gamme
total du trait fonctionnel dans la communauté,’@&dndance de chaque espéece doit étre

identique.

La divergence fonctionnelle représente le degrélifiérenciation des espéces d’'une
communauté dans I'espace de trait qu’elles occupeinidice de divergence fonctionnelle
(FDvar) @ été initialement proposé par Maseinal. (2003). Il s'agit essentiellement de la
variance des valeurs de traits des especes demawaoauté, avec le carré des résidus
pondérés par I'abondance relative des especes.

S _ -
FD,, = Earctar{S* > [(In C -In x)2 * A” Equation 20
T i=1

Ci est la valeur du trait pour la catégorieu trait, A; 'abondance relative de la catégorie

fonctionnellei, Inx est la moyenne pondérée du logarithme du trainr@e pour le calcul de
I'équitabilité fonctionnelle ) ; S'il existe assez de valeurs de traits displesipour chaque
espece, on classe en un nombre de catégoriesdoneties supérieur au nombre d’especes,
sinon on utilise directement la valeur moyenne @it et I'abondance relative de chaque

espece.

2.4 — L’entropie quadratique de Rao
Rao (1982) proposa le premier un indice de ditergirenant en compte les
dissimilarités entre espéces. L'entropie quadratide Rao @) correspond a la dissimilarité

attendue entre deux individus tirés aléatoiremeat aemise au sein de la communauté.
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S

Q= ZS:Zdij P P; Equation 21

i=1 j=1
ou d; représente la dissimilarité entre les espé@d$. De nombreux auteurs se sont penches
sur les propriétés mathématiques de I'entropie iqiiggie de Rao (e.g. Shimatani 2001;
Champely & Chessel 2002; Pavoigieal. 2005). Notons que s = 1 pour tous # j et sid; =

0 pour tout, I'entropie quadratique de RaQ)(est réduite a I'indice de diversité spécifique de
Simpson D). La dissimilarité entre paire d’espéces peut iabies étre calculée a partir de
différences phylogénétiques que fonctionnellessiBiurs méthodes existent pour calculer des
dissimilarités entre paires d’espéces (Legendree§elndre 1998; Podaet al. 2000), cité par
Botta-Dukat (2005) (Encadré 4).

Encadré 4. Les méthodes de calcul de la dissimilarité fonctionnelle entre especes. D’aprés Botta-
Dukat (2005).

La méthode de calcul de la dissimilarité fonctionnelle entre les espéces dépend de la nature

statistique des traits fonctionnels (variable qualitative ou quantitative).

1. Siles données sont qualitatives et non ordonnées, le coefficient de Podani (2000) peut étre utilisé.
dij =— Equation 22

ou uj est le nombre de traits différents entre les especesii et ; et n le nombre total de traits.
La distribution des types biologiques sensu Raunkiaer (1934) ou des classes de masse de graines au

sein des communautés sont des exemples de traits qualitatifs.

2. Si les données sont quantitatives, la différence euclidienne par rapport au nombre de traits ou la
différence moyenne de caractere (distance de Manhattan pondérée par le nombre de traits), peuvent

étre utilisées, respectivement :

1 . .
dij = E\/zﬂq(xik -X jk)2 Equation 23

1 -
dj :ﬁzﬂzﬂ Xik = Xk | Equation 24

ou Xj et Xj représente la valeur du trait k pour 'espece i et I'espéce j.
La surface spécifique des feuilles et la date de floraison des espéces constituantes des communautés

sont des exemples de traits quantitatifs.

3. Si les données sont mixtes, un mélange de données quantitatives et qualitatives, la dissimilarité de
Gower (1971) est envisageable. Il s'agit de la moyenne pondérée entre les deux mesures de

dissimilarité précédentes.
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Les données doivent étre standardiser poune pas dépendre de l'unité de mesure du trait,
i) que les traits aient tous le méme poids dans laureedes différences entre paires
d’espéces ; et enfiili) comparer des communautés différentes (sous résépeliquer la
méme standardisation des données) (Botta-Dukat)2@&5 indice rempli tous les critéres a
priori définis par Masoet al. (2003) et lui seul prend a la fois en compte liadence relative
des espéces et les dissimilarités entre paire édespbasées sur plusieurs traits. Une limite a
l'utilisation de cet indice peut néanmoins étre da@s la difficulté de mesurer tous les traits

pour toutes les especes nécessaires aux calcullssdanilarites.

2.5 — Les enveloppes fonctionnelles

Les « convex hull volumes » sont des mesures vauidies dérivées de la géométrie
computationnelle, introduites en écologie pour iguda distribution géographique des
especes (Ostr@t al. 1999; Thuiller 2004) ou plus récemment la distiifm des traits
fonctionnels des espéces au sein d'une commun&aényell et al. 2006). Pour une
communauté définie par les especes présentes mst ¢awactéristiques fonctionnelles, le
convex hull volume est une représentation multéarde I'étendue des points (gamme
multivariée des attributs fonctionnels des especeshme la plus petite zone pouvant
englober tous les points. Cette technique limite peints dans I'espace multivarié vide
(combinaison d’attributs fonctionnels non reprédergar une espéece) par rapport au cube ou
a la sphere. La méthode développée par Corratell. (2006) quantifie la force du filtrage
environnemental sur les traits des especes d’umencmauté en combinant l'utilisation de
convex hull volumes sur les traits des especes descmodéles nuls d’assemblage des
communautés. Les modéles nuls d’assemblage des wosmomés génerent des convex hull
volumes attendus sous I'hypothése de non struatarde communauté, la significativité du
filtrage environnemental correspond au test norarpatrique symeétrique confrontant les
convex hull issus des données empiriqgues a ceardats issus des modeles nuls. Comme
dans toute approche multivariée, ou « pluritrait'¢tude de la structure fonctionnelle des
communauteés, les étapes de sélection et de noatiatides traits sont cruciales. Il apparait
essentiel de choisir des traits orthogonaux etatealiser autant que possible par la gamme

connue du trait pour comparer des communautésasiéss.

2.6 — Conclusion
L’entropie quadratique de Rao est actuellemerdgelgl indice prenant a la fois en

compte I'abondance relative des especes et lesindlarités basée sur un ou plusieurs traits
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fonctionnels. Cependant, la diversité fonctionnetbenme la diversité spécifique ne peut se
résumer entierement en une métrique. Ses diff&daudmposantes (richesse, équitabilité et
divergence) doivent étre étudiées séparément pmumeilleure compréhension des systémes
ecologiques et des avancées dans le débat engsitivet fonctionnement. Par ailleurs, le
filtrage environnemental et la limite a la simitarentre les espéces coexistantes ne s’exercent
pas forcément de maniere identique sur tous lats.tfdous avons donc préféré dans ce
manuscrit une approche « unitrait » afin d’idestifies patrons de coexistence fonctionnelle
au sein de communautés soumises a difféerents tpegestion pastorale. Pour chaque trait
nous avons calculé le trait moyen des especes dmrfanunauté, le trait pondéré par
'abondance relative des especes, la richesseidomnetle et la divergence fonctionnelle
(FDvay).
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— Chapitre 3 -

Approches diachronique et synchronique de la
dynamique des communautés suite aux

changements de pratiques pastorales



“We live on a human-dominated planet. [...] Theestscales, kinds,
and combinations of changes occurring now are funelatally
different from those at any other time in histowye are changing
Earth more rapidly than we are understanding it.”

Vitousek et al. (1997)

1 — Introduction

1.1 — Les changements d'utilisation des terres

L'impact actuel des activités humaines sur lesgst@mes n’est plus remis en doute,
et les changements d'utilisation des terres reptéae aujourd’hui I'impact humain le plus
fort sur les écosystemes (Vitousalt al. 1997; Foleyet al. 2005). En Europe, ces
changements correspondent a une forte urbanisaticoncentration des activités agricoles
dans les zones facilement accessibles, paralleleenem délaissement de pans entiers de
I'espace rural (MacDonalét al. 2000). Cette étude s’inscrit dans le cadre du géeent
d’utilisation des terres, et plus précisément demngements de pratique pastorale, dans la
région des Grands Causses. De maniere généralehéwmements de pratique agricole
correspondent a des modifications du régime desinpations et/ou de la fertilité du milieu.
Le paturage est un type complexe de perturbatiofesanerbivores domestiques perturbent le
couvert herbacé a la fois directement par le pefteant de biomasse, et indirectement par le
piétinement. L'abandon correspond a un arrét detunbations. La fertilisation est une

manipulation directe de la disponibilité en nutntse

1.2 — Les modeles de Grime et de Huston

La fertilité et le régime de perturbation sont xiéacteurs ayant un fort contrdle sur la
structure des systemes herbacés (e.g. Grime 198319; Huston 1979; 1994; Grace 1999;
2001). Deux modéles pragmatigtiessensuKeddy (1992b; 2005), considérent ces deux
facteurs comme les principaux controles de la ssbespécifique, c'est-a-dire déterminant le
nombre d’espéces coexistant dans une communauteg@979; Huston 1979).

« Le modele développé par Grime (1979) est basé 'sbedrvation d’'une

relation unimodale entre la richesse spécifiguéadbtiomasse de communautés de plantes
herbacées (Grime 1973b; Al-Muftgt al. 1977), c'est-a-dire I'observation d’une richesse

1 Keddy (2005) fait la distinction entre deux classe modéles résultant de deux attitudes fondateemtat
différentes en écologie végétale. Les modéles itpées testenin situ les conséquences logiques d’hypothéses
alors que les modeles pragmatiques sont dévelappéstir de patrons observigssitu. Les mécanismes sont
explorés une fois la généralité des patrons obsenablie par 'accumulation d’'un grand nombre derges.
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maximale pour des niveaux intermédiaires de bioma@ddgure 24). Deux types de
mécanismes limitent la richesse spécifique aux dedremes du gradient de biomasse : a
faible niveau de biomasse, la richesse spécifigtidaéble car peu d’especes peuvent tolérer
ces conditions extrémes de faible fertilité ou oeef perturbation ; alors qu’a fort niveau de
biomasse, la richesse spécifique est faible du daitla dominance de quelques espéces
fortement compétitrices dans des conditions de fietilité et de faible perturbation.

[ ] Potential dominants
I Species adapted to
stress or disturbance

A Remaining species

Species richness ——p

4—— Stress and / or disturbance
Standing crop and litter ————»

Figure 24. Modele de Grime (1979) représentant la relation unimodale entre la richesse spécifique
potentielle maximale et la biomasse de couverts herbacés. Ce modele résume I'impact de deux
facteurs décrit par un gradient de biomasse (fertilité et perturbation) sur la richesse spécifique locale.
D’aprés Grime (1979) et extrait de Keddy (2005).

- Dans le modele développé par Huston (1979), laessh spécifigue d’'une
communauté résulte d’'un équilibre dynamique en@exdprocessus qui limite la richesse
spécifique : i) I'exclusion des espéces par compétition dans daslitons de forte
productivité et de forte fertilité du miliedi) la mortalité et le taux de récupération des
populations dans des conditions de perturbatiote fou intense (Figure 25). Le modéle de
Huston est une généralisation de I'hypothese deifisation intermédiaire (Connell 1979). Ce
modele prédit que la richesse spécifique est mdgiopaand aucun de ces deux processus ne
domine. L’amplitude des variations de richesse @mction des deux facteurs fertilité et
perturbation dépend également de processus régiomatamment du nombre d’especes

présentes au sein du pool régional (Huston 19799)19
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Figure 25. Modele des équilibres dynamiques de Huston (1979). Les ellipses représentent des
niveaux de richesse spécifique augmentant selon un gradient de I'extérieur vers l'intérieur. Dans ce
modele, deux facteurs réduisent la richesse : en abscisse, la fertilité du milieu jouant sur le taux de
déplacement compétitif des populations, et en ordonnée, la fréquence et I'ampleur des perturbations
jouant sur la mortalité et le taux de récupération des populations. D’apres Huston (1979) et extrait de
Grace (1999).

Les résultats d’études expérimentales concerreffdtldes pratiques de paturage sur
la richesse spécifique sont extrémement varialeseffet dépend de I'intensité du paturage,
de la productivité du milieu, de l'aridité du milieet de I'histoire évolutive de I'herbivorie
(e.g. Olff & Ritchie 1998; Proulx & Mazumder 1998tarriott et al. 2004; Cingolaniet al.
2005). Globalement, les fortes intensités de pgwrant un effet négatif sur la richesse
spécifiqgue (OIff & Ritchie 1998), car peu d'especamt aptes a se maintenir dans des
situations de fortes perturbations (Huston 19949)9Au contraire, le paturage modéré a un
effet positif sur la richesse spécifique par rapgodes situations d’abandon (Pykala 2004).
Cet effet positif est permis par la réduction deténsité de la compétition au sein des
communautés, évitant I'exclusion d’especes peu étithges (OIff & Ritchie 1998). Ces
résultats sont donc cohérents avec le modele déor{&994; 1999) qui a d'ailleurs été
proposé pour définir des pratiques de conservdtitobbs & Huenneke 1992). Mais, pour
prédire des variations de richesse au sein d'unaramauté, il est néanmoins nécessaire de
connaitre la position de celle-ci sur un gradiestal de ressource et d’intensité de la

perturbation.

1.3 — L’étude de la dynamique de la végétation
L’approche directe, ou diachronique, de la dynamigorrespond a I'observation dans
le temps des modifications de la végétation. Capigroche n’est actuellement possible que

sur quelques systémes clés ou un suivi long teraté affectué, comme par exemple le Park

-96 -



Grass Experiment a Rothamsted dans le sud de kterge (e.g. Silvertown 1980; Silvertown
et al. 2006). Quand de telles données temporelles nepssndisponibles, la dynamique de la
végeétation est inférée par une substitution du sepgp I'espace, supposant les autres facteurs
agissant sur la structure de la végétation (clirsak, perturbation, histoire...) homogenes,
égaux par ailleurs (Lepart & Escarré 1983). La mumhtion expérimentale des approches
synchronique et diachronique est encore peu fréquear elle nécessite les deux types de
données, c’est-a-dire a la fois le suivi dans fap® et la comparaison dans I'espace de la
structure des communautés. Sur le site américalded@ar Creek, cette comparaison a permis
de valider l'utilisation de I'approche synchroniqdans le cadre d'une succession secondaire
aprés abandon des cultures, tant pour I'étude derlecture des communautés (Foster &
Tilman 2000) que pour le cycle de l'azote (KnopsT&man 2000). Cette comparaison
méthodologique n’existe pas a notre connaissancg [ réponse des communautés a
I'intensification des pratiques pastorales. Cettmparaison est par ailleurs intéressante dans
le cadre de la gestion du paturage ou la réponsia dégétation se met en place sur de
longues périodes (Bulloakt al.2001).

1.4 — Problématique

Les pelouses étudiées dans ce travail sont deystémes semi-naturels subissant ou
ayant subi des contraintes anthropiques plus ounsnfmrtes, correspondant a des niveaux
contrastés de perturbation et de fertilité. Il #'ag communautés soit paturées et fertilisées,
soit paturées seulement, soit abandonnées. En pantbies approches diachronique, par
I'analyse de relevés de végétation effectués ddaurgse en place des traitements de gestion,
et synchronique, par I'analyse de relevés de végataealisée en 2007, nous proposons de
caractériser la réponse de ces communautés deeplhatbacées. Il s’agit ici de décrire et
comprendre les patrons de structure des communantésnction de l'utilisation passée et
actuelle de ces terres, et ce, par rapport a unnétial connu. Nous analysons a la fois les
modifications de composition en especes, d’aborelaatative de celles-ci, mais aussi de
richesse spécifique. Les questions posées danfiagtre sont les suivantes. 1) Quel est
I'effet des pratiques pastorales sur la composiibia richesse en especes ? 2) Les variations
de richesse sont-elles cohérentes avec le modatgmatique de Huston ? 3) L'approche

synchronique permet-elle d’'inférer la dynamiqudadeegétation ?
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2 — Matériel et Méthodes

2.1 — L'utilisation des terres

Les parcours du domaine INRA de La Fage sonttioaiellement paturés par des
brebis (cf. Matériel et Méthodes général). Troipety d’utilisation des terres existent
aujourd’hui sur le domaine : la majorité des 30Gtiat paturés deux fois dans la saison par le
troupeau ovin viande; deux parcelles de 6.7 hawlececoivent un apport d’azote et de
phosphore minéraux depuis 1978, et sont paturéeglamt de saison ; enfin, une parcelle de

3.8 ha est abandonnée depuis 1987.

2.2 — La structure des communautés

Depuis la mise en place de la gestion, un suiMadegétation a été effectué sur la
base de transects linéaires relevant les especesomact avec une aiguille en acier
matérialisant la verticale en un certain nombrepdiats (e.g. Daget & Poissonet 1971). Si
aucune espece n'est présente au point considétét Hu sol est décrit (sol nu, litiere ou
cailloux). Dans ce chapitre, nous analysons lesati@ans de composition spécifiqgue et
d’abondance relative des espéces décrites danslée®s de végétation réalisgentre 1981
et 2004 sur tout le domaine (approche diachronigt@) en 2007 dans les quatre types de
communautés (approche synchronique). Parmi legé®leistoriques, nous avons sélectionné
les dates communes (a plus ou moins un an prés)traisx types de pratique pastorale
(paturage, paturage associé a la fertilisationalendon) afin de décrire les patrons de
dynamique de la végétation sur des pas de tempparabies (Tableau 9). La dynamique de
la végétation est donc appréhendée depuis 1981llelmnemmunautés paturée et fertilisée, et
paturée seulement, et depuis 1987 dans la comn@uabahdonnée (date de la mise en place
du traitement, de l'arrét du paturage). Nous avegalement distingué les relevés selon le
type de sol (calcaire et dolomitique) en éliminde$ situations de transition (calcaire
dolomitique) et de doline. Cette étape a été réalid I'aide d'un systeme d'information
géographique (SIG) élaboré a I'échelle du domaira@r (le chapitre 2). La sélection des
relevés par type de sol a été réalisée par inteyseentre la couche thématique pédologie et
celle décrivant la position géoréferencée des ésldioristiques. La dynamique de quatre
types de communautés est donc étudiée dans cdrehdpi communauté paturée et fertilisée
sur sol calcaire, paturée sur sol calcaire, patamgesol dolomitique, et abandonnée sur sol
dolomitique. Les informations concernant les regeWéristiques disponibles par type de

communauté sont reportées dans les Tableaux 9 et 10
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Tableau 9. Données utilisées pour I'analyse diachronique parmi I'ensemble des relevés floristiques
réalisé par D. Hubert depuis la mise en place du domaine La Fage. Une croix indique la disponibilité
des relevés floristiques entre 1978 et 2005. Les relevés utilisés dans chaque type de pratique
pasttorale sont en gras.

Types de pratique pastorale

Paturage +
fertilisation

Année Paturage Abandon

1978
1979
1980
1981
1982
1983
1984
1985
1986
1987
1988
1989
1990
1991
1992
1993
1994
1995
1996
1997
1998
1999
2000
2001
2002
2003
2004
2005

x

XXXXXXXXXXXXXXXXXXXXXXXXXXX
X

2.3 — Décrire des patrons multi-spécifiques

Les changements de végétation, a la fois de aftégstique et d’abondance relative
des especes, ont tout d'abord été étudiés parnaigsa non symétrique des correspondances
sur I'ensemble des relevés floristiqgues de I'appeodiachronique. Dans tout le manuscrit de
thése, nous avons privilégié I'analyse non symégri(Kroonenberg & Lombardo 1999) a la

plus classique analyse des correspondances (Hil)18ar elle met 'emphase sur les especes
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dominantes et permet d’éviter les fortes correspoods entre relevés peu riches en espéces
et les espéces faiblement abondantes (Coutdrah2003).

Tableau 10. Effort déchantillonnage de la structure des communautés dans les deux types
d'approches : diachronique et synchronique.

Type de communautés (pratique pastorale x sol)

Approche Paturage + Péaturage Péaturage Abandon
fertilisation calcaire calcaire dolomie dolomie
Synchronique 8 quadrats de 1m?, 8 quadrats de 8 quadrats de 8 quadrats de
(2007) répartis sur 2 1m?, répartis  1m?, répartis sur  1m?, répartis sur
parcelles sur 2 parcelles 2 parcelles 1 parcelle
Diachronique 15 lignes de 5m, 8 lignes de 5m, 26 lignes de 4 lignes de 10m,
(de 1981 & 2004) réparties sur 2 réparties sur 4 5m, réparties réparties sur 1
parcelles parcelles sur 9 parcelles parcelle

2.4 — Appréhender les variations de richesse spéqiie

Dans Il'approche diachronique, la richesse spémfigle la communauté a été
appréhendée par la construction de courbes deactigif basées sur les échantillons, puis
converties en courbes de raréfaction basées sundesdus. Ces méthodes permettent de
comparer des situations differant par I'effort diéntillonnage des relevés floristiques
(nombre et dimensions) et de standardiser la medereichesse spécifique (Chapitre 2,
Gotelli & Colwell 2001). La richesse reportée daeie approche est une richesse attendue si
I'on avait échantillonné aléatoirement 700 indivgdigontacts) dans la communauté. Il s’agit
du plus petit nombre de contacts observés pardcadans tout le jeu de données floristiques.
Dans l'approche synchronique, la richesse spédfigioservée correspond au nombre
d’espéces relevées au sein d’'un méme quadrataditsionc de la moyenne de la densité
d’espéces observées paf dans chaque communauté.

3 — Dynamique de la composition spécifique

3.1 — Axes majeurs de structuration
L'analyse non symétrique des correspondances g2 réalisée sur I'ensemble des
relevés floristiques effectués entre 1981 et 2Q0%des quatre types de communautés met en

évidence les axes majeurs de structure de la wégetd’'ordination des especes (Figure
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26A) et des relevés (Figure 26B) est représent@s taplan factoriel défini par les deux

premiers axes de cette analyse.
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Figure 26. Ordination des especes (A) et des relevés (B) de I'approche diachronique dans le plan
factoriel défini par les deux premiers axes d’'une analyse non symétrique des correspondances. Les
noms des especes qui contribuent le plus a I'ordination sont indiqués.

Le premier axe, expliquant 26.9% de la variance, de&fini principalement paBromus
erectus graminée pérenne dominahtdans toutes les communautés (Figure 27A). Le secon
axe (24.1% de variance expliquée) discrimine foemetmes types de pratique pastorale :
abandon, paturage et paturage associé a la faitls L'abondance dé&tipa pennata
Festuca christiani-bernardiet Carex humilis(coordonnées positives sur I'axe 2) caractérise
les communautés paturée et abandonnée sur sol itigloen(Figure 27E). Les relevés de la
communauté paturée sur sol calcaire se trouvempiosition intermeédiaire sur cet axe, alors
gu’une partie des relevés de la communauté féilsur sol calcaire se trouve a I'extrémité
négative, caractérisée p¥ulpya myuroset Bromus hordeaceusdeux Poaceaeannuelles
(Figure 26). L'ordination des especes illustre @mihance des espéces graminoides sur
'ensemble des milieux ouverts du domaine, et semsemble des relevés floristiques

décrivant les quatre types de communautés.

12 Selon Grime (1998) les espéces dominantes sotgscgli contribuent & 80% de la biomasse de la
communauté. Dans ce chapitre, 'abondance des espét évaluée en terme d’occurrence, de contacsia
d’'une unité d’échantillonnage (le quadrat ou lesext) et non en terme de biomasse séche.
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Figure 27. Dynamique de I'abondance relative dans les quatre types de communautés des 6 especes
contribuant majoritairement a l'ordination des relevés de I'approche diachronique (Figure 26A) : A)
Bromus erectus, B) Bromus hordeaceus, C) Carex humilis, D) Festuca christiani-bernardii, E) Stipa
pennata et F) Vulpia myuros.

3.2 — Composition initiale et dynamique dans les @tre types de communautés

La Figure 28 décrit I'évolution temporelle de langposition de ces quatre types de
communautés. Cette évolution est représentée pant@ations des scores moyens le long des
deux premiers axes de l'analyse précédente. Ldgrealices initiales de structure des
communautés entre les deux types de sols, caleanlelomitique, sont visibles sur I'axe 1
(Figure 28A). Méme si les quatre types de communaant toutes initialement caractérisés
par la dominance dB. erectuset la présence en abondance plus faibld-dehristiani-
bernardii, la dominance dd3. erectusest plus forte sur sol calcaire (Figure 27A). Les
communautés sur dolomie sont également caracténssela présence initiale €& humilis
(Figure 27C) eB. pennatdFigure 27E), cette derniere étant particulierenadondante dans

la communauté abandonnée.
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Figure 28. Dynamique de la composition en espéces des quatre types de communautés comme
représentée par le premier (A) et le second axe (B) de I'analyse non symétrique des correspondances
réalisées sur I'ensemble des relevés de I'approche diachronique.

La communauté péaturée et fertilisée sur sol calcae distingue des trois autres
communautés. Le brusque décrochement sur l'axe Tadelyse non symétrique des
correspondances entre 1999 et 2004 (Figure 26Byé&28A) traduit une forte diminution de
I'abondance d#. erectusentre ces deux dates (Figure 27A). La variatioratieg graduelle
sur l'axe 2 au cours du temps (comme illustréel@araleur du coefficient de Spearman :
Rs=-1, P = 0.017) traduit elle une augmentation graduellel'aleondance dé/. myuros
(Rs=0.9,P = 0.083) et deB. hordeaces (s = 0.97,P = 0.005) (Figure 27B et F). Au
contraire, la composition des trois communautésirpét sur sol calcaire, paturée sur sol
dolomitique, et abandonnée sur sol dolomitiqueevagu au cours du temps. L’'absence de
variation le long de lI'axe 1 (Figure 28A) illustle stabilité de I'abondance relative 8e
erectus dans ces trois communautés (Figure 27A). La failddation sur l'axe 2 des
communautés paturées sur sols calcaire et dolamit{gigure 28B) décrit une légere baisse

de I'abondance relative de christiani-bernardii(Figure 27D).

La Figure 29 représente la dynamique de la cortiposen types biologiques dans
chaque communauté. La composition de la commurahaadonnée sur sol dolomitique est
particulierement stable depuis la date d'arrét @@ (Figure 29D). Il n'y a pas ou peu
d’espéces annuelles (thérophytes) dans cette coaut®jn dominée par les especes
hémicryptophytes et chaméphytes. De méme, la catigpoen types biologiques des deux

communautés paturées, sur sol calcaire et surosminitique, est relativement stable au cours
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du temps. Il faut cependant noter une augmentat@ia proportion d’espéces annuelles a
partir de 1995 et maintenue jusqu’en 2004, paatéeht a une lIégére baisse de la proportion
des espéces chaméphytes dans ces deux communaut€ep (Figure 29B et C). En ce qui
concerne la communauté paturée et fertilisée surcalgaire, sa composition en types
biologiques subit de profonds changements entrel 168 2004 (Figure 29A). Ces
changements sont graduels et correspondénuae diminution de la proportion d’especes
chaméphytes jusque la quasi-disparition de ce byplegique en 2004j) une diminution de
moitié de la proportion des especes hémicryptoghwtii) la forte colonisation des espéces
annuelles (thérophytes) qui passent de 8% desespeég0% en 23 ans.

Les quatre types de communautés different donterfant en termes d'identité et
d’abondance des espéces au cours du temps. Caedes résultent de différences initiales
de composition, de l'influence du substrat, maissadle dynamique de la végétation, et de
composition en types biologiques en réponse auigpes de gestion (Figure 26, Figure 27,
Figure 28, Figure 29).
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Figure 29. Dynamique de la composition en types biologiques dans les quatre types de communautés
(approche diachronique) : A) communauté paturée et fertilisée sur sol calcaire, B) communauté
paturée sur sol calcaire, C) communauté paturée sur sol dolomitique et D) communauté abandonnée
sur sol dolomitique.
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3.3 — Composition actuelle des quatre types de coramautés
L'analyse non symétrique des correspondances r@igQ) réalisée sur les relevés
floristiques effectués en 2007 (8 quadrats dé dams chaque type de communauté) décrit les

axes majeurs de structure de la végétation obsaotasllement.
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Figure 30. Ordination des espéces (A) et des relevés (B) de I'approche synchronique dans le plan
factoriel défini par les deux premiers axes d’'une analyse non symétrique des correspondances. Les
noms des espéces qui contribuent le plus a I'ordination sont indiqués.

On retrouve les patrons de structure de la végétadientifiés précédemment dans I'approche
diachronique. Le premier axe de cette analyse (46.dle variance expliquée) est défini
positivement paB. erectuset négativement pd. hordeaceusP. bulbosaet V. myuros Ce
premier axe de structure de la végétation discenfortement la communauté paturée et
fertilisée sur sol calcaire par ses coordonnéeativeg F3 = 21.2,P < 0.001). Le second axe
de cette analyse (20.2 % de variance expliquéepé&fi positivement paB. erectuset
négativement pa€. humilis S pennateet F. christiani-bernardii Ce second axe discrimine
fortement la communauté abandonnée sur sol dolqumitpar ses coordonnées négatives (
= 33.4,P < 0.001), di a aux abondances relatives impodate€C. humiliset S. pennata
dans cette communauté. Les communautés paturéesoswalcaire et dolomitique sont
caractérisées par une forte dominanc8derectusElles présentent peu de différenciation le
long des deux axes, mais differe toutefois pardiatance relative d8.pennata

La communauté paturée et fertilisée sur sol cacse distingue clairement des trois
autres communautés par sa composition en typesdijoles (Figure 29). En effet, les
especes annuelles sont particulierement nombreleses cette communauté qui ne contient

plus aucune espece chaméphyte en 2007 (Figure 28A0ommunauté abandonnée sur sol
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dolomitique, dominée par les espéces hémicryptashge distingue des deux communautés
paturées par la quasi-absence d'especes annuetllesferte proportion occupée par les
especes chaméphytes (Figure 29D). Dans les comid@snaaturées sur sol calcaire et sur sol
dolomitique, la majorité des especes sont hémiopipttes. Les especes annuelles et
chaméphytes sont également présentes dans cesatamunautés (Figure 29B et C).
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Figure 31. Composition actuelle en types biologiques dans les quatre types de communautés
(approche synchronique) : A) communauté paturée et fertilisée sur sol calcaire, B) communauté

paturée sur sol calcaire, C) communauté paturée sur sol dolomitique et D) communauté abandonnée
sur sol dolomitique.

La correspondance entre les abondances relatiog®mes dans chaque type de
communautés (approche synchronique) et le dernier de I'approche diachronique (2003
ou 2004) est reportée dans la Figure 32. Il enlteégue trois types de communautés (paturée
et fertilisée sur sol calcaire, paturée sur sobuhiiqgue, et abandonné sur sol dolomitique)
sont décrits de maniéere similaire par les deuxsypapprocheRs > 0.43,P < 0.005, Figure
32A, C et D). En revanche, la correspondance @sdefpour la communauté paturée sur sol
calcaire Rs = 0.15,P = 0.410, Figure 32B). En effet, cette communastd@tement envahie
par les ligneux bas (e.§. sempervirenset les espéces associéBs ginnatun). Ces especes
apparaissent dans les relevés de l'approche disicu® (Figure 32B), mais lors de
I’échantillonnage synchronique, une emphase a é#& sur les espéces herbacées. Les

quadrats ont été préférentiellement placés danpdeses de pelouse évitant les zones de
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ligneux bas, ce qui explique la faible corresporméaantre les deux types d’approche pour

cette communauté.
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Figure 32. Comparaison de I'abondance relative moyenne des espéces entre le dernier relevé de
I'approche diachronique (2003 ou 2004) et les observations de I'approche synchronique (2007) dans
les quatre type de communautés : A) paturée et fertilisée sur sol calcaire, B) paturée sur sol calcaire,
C) paturée sur sol dolomitique et D) abandonnée sur sol dolomitique. Le nom des principales espéces
est indiqué. Les coefficients de Spearman et probabilité associées sont donnés, les espéces prises en
compte dans cette analyse ont une abondance relative non nulle dans les deux types de relevés.

4 — Dynamique de la richesse spécifique

La Figure 33 décrit la dynamique de la richess&i§igue dans les quatre types de

communauté pour I'approche diachronique (A) et byoigique (B).
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Figure 33. Variation de la richesse spécifique : A) au cours du temps dans les quatre types de
communauté (approche diachronique) et B) entre types de communauté en 2007 (approche
synchronique). La richesse spécifique attendue pour 700 individus échantillonnés aléatoirement
(obtenue par raréfaction) est représentée au cours du temps (A). La moyenne et I'erreur standard de
la richesse spécifique observée dans les quadrats de 1m?® en 2007 sont représentées pour les quatre
types de communautés (B). L’effet de I'identité de la communauté sur la richesse spécifique est testé
par analyse de variance. Les lettres indiquent les différences de richesse significatives (test post hoc
de Tukey) au seuil de 5% entre types de communauté. Pour la communauté paturée et fertilisée sur
calcaire (cercles noirs), les gros symboles correspondent aux dates d’échantillonnage communes
avec les autres communautés, les petits symboles correspondent aux relevés floristiques disponibles
mais non utilisés dans I'approche diachronique.

Les variations spatiales de richesse spécifiquee aaadmmunauté en 2007 sont trés nettes
(Figure 33B). Le type de communauté a un effet $owt la richesse spécifiqués(= 21.2,

P <0.001). Les communautés paturées sur sols malkeadolomitique sont significativement
plus riches (18 espéces recensées pargue les deux autres communautés (paturée et
fertilisée sur calcaire, et abandonnée sur doloni@ espéces recensées paf).niLa
dynamique temporelle de la richesse spécifique demsjuatre types de communauté est
moins claire (Figure 33A). La richesse spécifiqacalée dans I'approche diachronique
correspond a la richesse attendue si 700 indivadiasent été aléatoirement échantillonnés
dans toute la communauté. Elle est obtenue a léche la communauté, ce qui explique
I'absence d’erreur standard. Les communautés mtetrdertilisée sur sol calcaire (Figure
33A, ronds noirs) et abandonnée sur sol dolomiti(paerés blancs) ne présentent pas de
dynamique particuliére en terme de richesse sp@€fimais apparaissent initialement moins
riches que les communautés paturées uniquementréF88A). Cette différence s’accentue
au cours du temps du fait d’'une forte augmentatieria richesse dans ces deux derniéres

communautés entre 1995 et 2005 (Figure 33A). llaesbter que si les patrons de richesse
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spécifigue dans ces deux communautés sont pasillieerichesse attendue est toujours
supérieure sur dolomie. Les différences actuelkesahesse entre les communautés paturées
seulement et les deux autres types de pratiquerpssipaturage associé a la fertilisation et
abandon, Figure 33B) semblent donc dues a une augtios de la richesse liée au paturage,
plutdt qu’a une baisse de la richesse suite auxgdraents de pratique. Il faut cependant
noter une baisse de richesse dans la communaub@@ait fertilisée sur sol calcaire dés la
premiere année de mise en place du traitementrdiségion (entre 1978 et 1979, Figure
33A).

5 — Synthese et discussion

Ces résultats confirment les effets forts de $painibilité des ressources et du régime
de perturbation sur la structure des communautgs@ime 1973, 1979, Huston 1979, Grace
1999). Les quatre types de communautés présengsnstrlictures contrastées en termes de
composition et de richesse spécifique, du faitfailde différences initiales de substrat, mais
aussi de dynamique en réponse aux pratiques demelses analyses non symétriqgues des
correspondances ont permis d’identifier les axeguns de structure des communautés a la
fois dans le temps (approche diachronique, Fig@retZFigure 28) et dans I'espace (approche
synchronique, Figure 30). Ces patrons multivamas|tispécifiques, ont été confirmés par
I'étude des variations d’abondance relative dege@sp dominantes et de la composition en
types biologiques (Figure 27, Figure 29), permet@insi d'illustrer quantitativement les
variations représentées par les axes d'ordinatfdarion 2008). L’approche diachronique a
permis de valider I'approche synchronique pour ésaiiption de I'impact des pratiques
pastorales sur la composition en espéces et e typpdogiques (Foster & Tilman 2000).

L’effet des pratiques pastorales sur la richesseiique est moins clair.

5.1 — Les effets du paturage

Les communautés paturées, sur sol calcaire etadudolomitique, sont caractérisées
par une forte dominance d& erectus une relative stabilité de la composition en espec
pendant la période d’étude, et une forte richepseiique. Celle-ci résulte d’'un gain de
richesse entre 1995 et 2004 du fait de la colanisgtar des espéces annuelles. La forte
diversité de communautés paturées est un résedtgudnt dans la littérature écologique (e.g.
Pykala 2004), méme si la relation entre paturageoetbre d’especes dépend a la fois de
l'intensité du paturage (OIff & Ritchie 1998; Issiin 2005) et de la disponibilité en
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ressources (Proulx & Mazumder 1998; Mcintgteal. 2003), conformément au modele plus
général de Huston (1979; 1994). Les mécanismesigepit la forte richesse des
communautés paturées sont multiples (McNaughton9;1@ff & Ritchie 1998). Les
herbivores affecten) la performance des espéces palatables, abonddrtespétitives, par
une diminution de la survie et de la productiorgdaEnesiji) la quantité de litiére produite par
une diminution de la biomasse localg@) la formation de micro-sites, favorisant ainsi
I'’émergence d’especes colonisatricesivities opportunités de colonisation en favorisant la
dissémination d’especes zoochores. Les nombresgEses dicotyledones a cycle de vie
court (annuelles) et de faible abondance sont feées par les deux derniers mécanismes
(Figure 29, Figure 31). Concernddt erectusla forte dominance de cetRoaceaetypique
des prairies meésophiles, dans ces deux communaildgplique en partie par la forte
tolérance a la défoliation de cette espece (Cleapjtr

Dans l'approche diachronique, la richesse spémfigpparait supérieure sur dolomie.
Ceci pourrait s’expliquer par des différences del mbespéeces entre les deux types de sol,
comme entre niveaux de pH dans le Park Grass Enpsti(Crawleyet al. 2005). Cependant,
I'absence de différence significative en 2007 etesecommunautés paturées sur sol calcaire
et sur sol dolomitique (approche synchronique) stgan effet de I'effort d’échantillonnage.
En effet, un plus grand nombre de relevés et deepas a été échantillonné sur dolomie au
cours du temps (Tableau 10). Toutefois, comme leséolures de raréfaction permettent de
prendre en compte ces différences d’échantillonii@geelli & Colwell 2001), il semble que
les différences observées au cours du temps sdiggg a une hétérogénéité du milieu
supérieure captée avec un effort d’échantillonrsagerieur.

5.2 — Les effets de I'abandon

La communauté abandonnée sur dolomie est cassgepar la codominance &e
erectus C. humilis S. pennataet F. christiani-bernardij une stabilité relative de la
composition en espéces et le maintien d’'une faiblesse pendant la période d’étude. Aprés
arrét du paturage, la diminution de la richesseifipée, faible en comparaison avec d’autres
systémes moins contraignants (Poscldodl. 1998; Pykal&t al. 2005), pourrait s’expliquer
par la lenteur de la dynamique successionnelle datts communauté. Deux hypothéses non
exclusives peuvent expliquer une telle inertie @epdlabandon en 1987. La premiére
concerne l'influence de la composition initialera@érisée par la dominance 8epennata
espece fortement longévive ; la seconde concerse clractéristiques peédologique et

topographique de cette communauté. La premiére thgpe est en partie validée par la
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diminution graduelle de 'abondance relativeSlgpennatau cours du temps (Figure 27). La
seconde hypothese est appuyée par I'observatiome dhariabilité spatiale importante des
communautés sur doline. En effet, certaines commasaherbacées primaires stables sont
défavorables a I'installation d’espéeces ligneu§as communautés sont en général situées sur
des blocs ou replats rocheux a sol trés minceyehses a une forte sécheresse estivale. Au
contraire, des stades avancés de successionljfmée) peuvent étre observés localement sur

sol relativement profond (non étudié).

5.3 — Les effets de la fertilisation associée autpéage intense

La communauté paturée et fertilisée sur calcatearactérisée par une codominance
entre graminées pérennes (eRy. bulbosa B. erectuy et annuelles (e.gv. myuros B.
hordeaceul une faible richesse spécifique et d’'importantasations de composition en
especes et en types biologiques depuis la misdage pu traitement. Parallelement a une
augmentation de la quantité de biomasse (x 5 dégpumse en place du traitement en 1978),
la fertilisation associée au paturage (plus integtsplus précoce dans cette communauté) a
fortement modifié la structure de la communautéévelg. Des especes annuelles (par
exemple : V. myuros B. hordeaceus E. cicutarium V. arvensis C. bursa-pastoris
supportant a la fois les forts niveaux de fertiéitéde perturbation, ont envahi la communauté
(Grime 1977; 1979; 2001). Des especes moins cotivyestiet/ou moins adaptées a la
perturbation (par exemple. christiani-bernardiiet C. humilispour les especes graminoides,
ainsi que la totalité des especes chaméphytesgténgraduellement éliminées, et se sont
éteintes localement (Figure 27, Figure 29). Lesadyiques différentes des especes annuelles
d’'un cété, et pérennes de l'autre, résultent equilibre dynamique du nombre d’especes
dans cette communauté associé a un « turn-oveave.éCe type de dynamique s’oppose a
celle observée sur dolomie ou la richesse est igaiestable mais associé a un « turn-over »

faible.

6 — Conclusion

Ces résultats confirment les effets forts de $painibilité des ressources et du régime
de perturbation sur la structure des communautégasiculier sur I'identité des especes et la
composition en types biologiques. De plus, I'appediachronique a permis de valider les
observations de I'approche synchronique pour d&€impact des pratiques agricoles sur la

structure des communautés.
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— Chapitre 4 -

Groupes fonctionnels de réponse a
Ii ification d i les :
intensification des pratiques pastorales :

Dynamique d’abondance et traits des espéces




“The tendency of the human species is to cryseadlizd to classify his
knowledge, to arrange it into pigeon-holes.”
Gleason (1926)

“Science needs categories. The bewildering varatia nature’s
forms and process would be impossible for the humeml to grasp
without division into groups. [...] Although typgjizal approaches
are certainly important to work with biological disity, they may
also cause problems for scientific progress whemigg a life of
their own.”

Zoltz (2002)

1 — Introduction

1.1 — Les classifications d’espéces

C’est une viellle tradition chez les scientifiquisclasser, d’établir des groupes parmi
les objets d’études. Les plantes n'ont pas échapgedte tradition. L’étude de la physiologie
des espéces végétales a permis de les regroupkxr Base d’'un fonctionnement identique.
Par exemple, trois types de voix photosynthétiquesté identifiés dans le regne végeétal : la
photosynthése ensCen G et le mécanisme des plantes CAM.es botanistes ont également
regroupé les especes végetales selon leurs exgyeumdogiques par l'identification des
caractéristiques des habitats ou elles sont pri#félement rencontrées. Cette démarche
repose sur I'observation des variations de comiposifioristique (établissement de listes
d’espéeces) et d’'abondance des espé@sle mesure de valeur d'importarsEnsuWhittaker
(1975) le long de gradients environnementaux. Capigroche essentiellement descriptive
marque le début de I'écologie des communautés mrguidpréellement son essor avec I'étude
des successions végétales (e.g. Clements 1916sdBled926; 1927). Les successions
correspondent aux changements de composition tftpres et faunistique apres qu’une
perturbation ait partiellement ou totalement détfécosysteme préexistant (Escaet al.
1983). En écologie végétale, I'étude de la phygielales especes a permis d’identifier les
adaptations clés permettant le succés écologigaiesfeces au cours de la succession. Méme
si la trajectoire de la succession dépend de Igosition initiale de la végétation (Facelli &
Pickett 1990), des conditions environnementaleslésctelle que la disponibilité en ressource
du sol (Inouye & Tilman 1988) et de la disponilélides propagules (Frelich & Reich 1995),
des syndromes de traits, des stratégies oppos#Eses/ent entre les espéces caractéristiques

des stades précoces et avancés de la successiorafBE979). Les especes de début de

13 Crassulacean Acid Metabolisem Anglais
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succession sont capables d’acquérir rapidementelsources du milieu et sont de bonnes
colonisatrices, tandis que les espéces de fin deession conservent efficacement les
ressources et sont de bonnes compétitrices (ezxaBal979; Huston & Smith 1987). La
recherche d’'un lien entre les patrons d’abondanda ghysiologie, la stratégie des especes,
telle qu'illustrée par I'exemple des successiormgt@les s’inscrit dans le champ plus large de
recherche de classification fonctionnelle des asyaes.

1.2 — Les types fonctionnels de plantes

L’hypothese sous-jacente a la classification fiametelle des organismes est que la
dynamique et le fonctionnement des systemes écplegipeut étre capturée par un petit
nombre de types fonctionn&ls de groupes d'espéces au fonctionnement similaiee.
définition actuelle des types fonctionnels de margnglobe deux idées. Il s’agit des especes
i) présentant des réponses similaires, en terme nti@nece ou de présence/absence, aux
facteurs de I'environnement tels que la disporibién ressource, le régime de perturbation
ou encore les variables climatiques etiipuayant des performances similaires du fait d’'un
ensemble commun d’attributs (Gitay & Noble 1997, tchits fonctionnels. Le concept de
types fonctionnels propose donc de classer lescespgelon une réponse commune aux
facteurs de I'environnement et/ou selon un jeu comate traits afin de prédire les effets sur
les processus écosystémiques et la dynamiquewigédation (Gitay & Noble 1997; Smitt
al. 1997). Les types fonctionnels de plantes sonetaent utilisés dans les modéles globaux
de dynamique de la végétatidnCes modeéles projétent les effets des changermplemtétaires
sur la distribution des types majeurs de végétaioles cycles biogéochimiques a I'échelle
du continent (Crameet al. 2001). Remettant en doute I'existence d'une diassion
fonctionnelle générale et parcimonieuse, les reties se réorientent actuellement sur les
traits des especes végétales (Lavetall. 2007), s’appuyant sur le cadre conceptuel proposeé
par Lavorel & Garnier (2002). Celui-ci distingues lgaits de réponse des especes au facteur
de I'environnement et les traits d’effets des espésur les processus écosystémiques (Figure
34). L’articulation entre la réponse des commurgetéterme de structure et les effets sur les
processus écosystémiques se fait par des degiés darchevauchement entre les différents

traits impliqués (effet/réponse).

4 « Plant Functional Type » (PFT) en Anglais
15 « Dynamic Global Vegetation Model » (DGVM) en Aaigl
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Figure 34. Schéma conceptuel décrivant I'effet de changements environnementaux sur la structure
des communautés et le fonctionnement des écosystémes. L’articulation entre la réponse des
communautés en terme de structure et les effets sur les processus écosystémiques se fait par des
degrés variés de chevauchement entre les différents traits impliqués (effet/réponse). Extrait de Lavorel
& Garnier (2002).

1.3 — Les groupes et traits de réponse au paturage

La classification des espéces en groupes de rémstselativement classique dans la
littérature écologique sur les effets du paturagelgs herbivores domestiques. Les especes
sont regroupées selon leur variation d’abondancéoeation du niveau de péaturage (e.qg.
Noy-Meir et al. 1989; Vesk & Westoby 2001). Les especes augmerdaninuant ou restant
stables en abondance avec le paturage sont respeetit identifiées comme « Increaser »,
« Decreaser » et « Neutral ». Cependant la simiassification des espéces ne permet pas de
déméler les mécanismes causant les changementsnugogition des communautés. La
recherche des traits communs au sein de ces gralgmseces est une premiere étape vers
I'identification des mécanismes de réponse. Plusi@&iudes expérimentales ont identifié
localement des traits associés a la réponse auapétulLa comparaison des prairies
subhumides en Argentine et en Israél, souligne deveir prédictif de traits simples a
mesurer, dans la réponse des espéces au paturages{[@al. 2001). La hauteur des plantes,
mais aussi la durée de vie (annuelle ou pérenaeaille des feuilles et la surface spécifique
des feuilles differe de maniére similaire entre éspéces de milieu paturé et de milieu
abandonné dans ces deux systemes (@azal. 2001). Cependant la réponse des
communautés au paturage apparait fortement dépesdaes conditions environnementales
tant du point de vue de I'abondance des especesk (% aNVestoby 2001) que des traits des
especes (e.g. Pakeman 2004; Vetkal. 2004; De Belloet al. 2005). En effet la non
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répétitivité  des réponses au paturage dans lesysmsalmulti-sites met en évidence
I'importance d’autres facteurs tels que la produiéidu milieu (Pakeman 2004) ou le climat
(De Bello et al. 2005). Neanmoins, la méta-analyse réalisée par &ial. (2007) a permis
d’identifier certains traits clés dans la réponss @spéces au paturage (Tableau 11). Le
paturage favorise les cycles de vie courts (espacrgelles), la petite taille, le port prostré,
I'architecture stolonifére chez les espéeces grafdamet en rosette chez les herbacées non
graminoides. Au contraire, le paturage défavorseekspéces pérennes, la stature importante,
le port érigé, l'architecture en touffe pour lep@&ses graminoides. Cette étude insiste
également sur l'importance des contextes climasig@aridité) et historiques (histoire
évolutive de I'herbivorie) pour comprendre les tgaile réponse des espéces végétales au
paturage. Ces résultats soulignent également gsierdiations entre traits et paturage
dépendent de la forme de croissance des plantesnEeanismes de réponse n’étant pas les
mémes, il est préférable d’'étudier séparément e djroupes d’especes (Mcintyre &
Lavorel 2001).

Tableau 11. Les patrons généraux de réponse des traits des espéeces végétales au paturage. D'aprés
la méta-analyse de Diaz et al. (2007) compilant des données de la littérature sur la réponse des
plantes au paturage en Afrique, Australie, Nouvelle Zélande, Asie centrale, Amérique centrale, du
Nord et du Sud, les régions méditerranéennes de I'Est et de I'Ouest et en Europe. Les autres
caractéristiques reportées dans cette étude, a savoir la forme de croissance (especes graminoides,
Iégumineuses herbacées, ligneuses et autres especes herbacées), la palatabilité (palatable ou non) et
I'origine géographique (especes natives versus exotiques) ne présentent pas de réponses cohérentes
au paturage mais dépendent fortement d’autres facteurs tels que le climat ou I'histoire de I'herbivorie.

Réponse au paturage

Espéces Espéces

A . .y Modulation de la réponse
favorisées défavorisées

Traits

Pas de réponse dans les systemes arides avec
Durée de vie  Annuelle Pérenne une longue histoire d’herbivorie (e.g. bassin
méditerranéen)

Hauteur de . Réponse plus marquée dans les systéemes avec
Y Petite Haute - ) L

canopée une longue histoire d’herbivorie

Port Prostrée Erigée Tendances plus faibles dans les systémes

arides

Tendances maintenues quand seules les
. especes graminoides sont prises en compte
. Stolonifére et ; X .
Architecture en rosette En touffe contrairement aux espéces non graminoides.
Tendances plus marquées pour les systéemes
humides avec une longue histoire d’herbivorie
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1.4 — Les traits de réponse a la fertilisation assige a la perturbation

En ce qui concerne la réponse des plantes a jerdlslité en ressource, la forte
convergence des résultats reportée par les difgedtudes ainsi que les analyses globales
ont permis d’identifier un schéma universel de igestles ressources par les plantes : le
compromis entre acquisition et conservation desowgses (e.g. Poorter & Garnier 1999;
Aerts & Chapin 2000; Lavorel & Garnier 2002; Poorge Garnier 2007). Parmi les plantes
dites « exploitatrices », c'est-a-dire capable gli@&cir rapidement les ressources, deux
stratégies distinctes ont été identifiées selomeau de perturbation du milieu : les especes
compétitrices et les espéces rudérales (Grime 1B979; 2001). Le syndrome de rudéralité
correspond a la stratégie des plantes caractémstaps milieux fortement perturbés et
potentiellement productifs. La phénologie de cggess et leur cycle de vie court leur permet
d’exploiter les conditions temporairement favorabémtre deux événements de perturbation.
Ces especes sont capables d’'une forte vitesseotsamce et maximisent 'allocation a la
reproduction. Les traits associés a cette stratégie donc a la fois les traits liés a
I'acquisition des ressources (fort SLA, fortes taseen éléments dans les feuilles, etc.), un
cycle de vie court et les traits liés a la colotsa (faible masse et forte longévité des
graines). La communauté paturée (intensémentytdisi& sur sol calcaire constitue un essai
long termein situ permettant de tester la théorie d’histoire de déeeloppée par Grime
(Grime 1977; 1979; 2001). Nous proposons dans o&ekgte d'étudier les effets du paturage

associé a la fertilisation sur les traits des esp@ar une approche diachronique.

1.5 — Problématique

Dans le chapitre précédent nous avijrnidentifieé les axes majeurs de structure de la
végeétation sur le domaine de La Fage)eappréhendé la dynamique de la végétation dans les
quatre types de communauté. Cette analyse a peanisettre en évidence le changement
radical de composition en especes et en types diiples entre 1981 et 2004 dans la
communauté paturée et fertilisée sur sol calcagpuid la mise en place de la gestion
agricole. Nous proposons dans ce chapitre de ielarid réponse de la végétation au
traitement de fertilisation et de paturage et qaudela mise en place de la gestion en 1978 en
utilisant I'ensemble des relevés floristiques didptes pour cette communauté. En effet,
cette communauté a été suivie annuellement depuisise en place du traitement et une
partie seulement des relevés réalisés par D. Hdlaeg cette communauté a été utilisée dans
I'approche diachronique du chapitre 3. Il est int@ot de rappeler ici qu’'une augmentation de

la charge animale et donc de l'intensité de pedtimh a également eu lieu sur ces parcelles
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entre 1978 et 2005 suite a 'augmentation de ldyxction de fourrage résultant de I'apport de
fertilisants (P. Autran, commentaire personnel).

Dans ce chapitre, la dynamique du cortege flojisti et les patrons individuels
d’abondance des espéces sont étudiés depuis leemisiace du traitement. Nous proposons
ensuite I'examen des relations entre les traitsedp&ces et les patrons d’abondances pour
I'ensemble des espéces et séparément pour leseespeaninoides et non graminoides. Les
guestions suivantes sont donc posées dans cerehapjtLes especes présentant des patrons
d’abondance similaires présentent-elles des tfaitstionnels similaires ? 2) Les relations
entre les traits des espéces et la dynamique dianoe sont-elles différentes pour les
especes graminoides et non graminoides ? 3) La@wedde réponse au paturage et a la

fertilisation est-il cohérent avec la théorie dthise de vie ?

2 — Matériel & Méthodes

2.1 — Quantifier les changements de composition fistique

Depuis 1978, date de la mise en place du traiterdenfertilisation azotée et
phosphorée, et jusqu’en 2005, des relevées floustgont été effectués chaque année au
printemps selon la méthode du transect en poimtacts. Le long d’une ligne de 5m, tous les
10 cm, les espéces en contact avec une aiguillaciem matérialisant la verticale ont été
relevées (e.g. Daget & Poissonet 1971; 1972) Sursmiespece n'est présente au point
considére, I'état du sol est décrit (sol nu, lgi@u cailloux). Parmi les 16 lignes permanentes
placées et relevées par D. Hubert, les 15 lignesaoaire ont été conservées pour décrire la
dynamique de la communauté péaturée et fertiliséesaucalcaire. L’abondance absolue des
especes sur une ligne de relevés correspond aureototal de contacts sur la ligne.
L’abondance relative correspond a la fréequencest-a'@lire au nombre de contacts de
I'espece sur la somme de tous les contacts. Ungsanaon symétrique des correspondances
a tout d’abord été réalisée sur I'ensemble des/@sldlioristiques (abondance absolue) afin
d’identifier les axes principaux de structure dedgétation. Les changements de composition
dans le temps ont ensuite été décrits par la va@misgémporelle sur les deux premiers axes de

I'analyse non symétrique.

2.2 — Variations d’abondance et classification desspéces
Une classification des especes a ensuite étéieetdibn les variations d’abondance

depuis la mise en place de la fertilisation. La algique d’abondance a été décrite
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individuellement pour chaque espéce recensée amsmaie fois dans la communauté
(Tableau 12).

Tableau 12. Classification des 118 espéces recensées dans la communauté paturée et fertilisée sur
sol calcaire depuis la mise en place du traitement en 1978. Les groupes de réponse sont établis selon
les patrons de variation d’abondance au cours du temps. Rs indique la valeur du coefficient de
Spearman entre I'abondance moyenne annuelle de I'espéce et le temps depuis la mise en place du
traitement de fertilisation. Les especes graminoides (Poaceae et Cyperaceae du genre Carex) sont
soulignées.

Grpupe de Rs Espéces

réponse
Anthyllis vulneraria, Aphyllanthes monspeliensis, Avenula bromoides,
Brachypodium pinnatum, Briza media, Bupleurum baldense, Carex flacca,
Carex halleriana, Carex humilis, Coronilla minima, Festuca christiani-

Decreaser -O.‘96 bernardii, Filipendula vulgaris, Galium corrudifolium, Genista hispanica,

a Genista pilosa, Helianthemum apenninum, Helianthemum canum,

-0.40 Hippocrepis comosa, Koeleria vallesiana, Linum tenuifolium tenuifolium,

Ononis striata, Orchis mascula, Polygala calcarea, Sedum ochroleucum,

Seseli montanum, Stipa pennata, Teucrium montanum, Thymus
serpyllum, Valeriana tuberosa

(29 espéces)

Achillea millefolium, Aphanes arvensis, Bromus hordeaceus, Capsella
bursa-pastoris, Carduus nutans, Cirsium acaule, Cirsium eriophorum,
Crepis vesicaria haenseleri, Erodium cicutarium, Eryngium campestre,
Festuca ovina, Festuca rubra, Geranium dissectum, Geranium
0.41 rotundifolium, Lamium amplexicaule, Medicago sativa falcata, Myosotis
a ramosissima ramosissima, Ononis spinosa, Phleum pratense, Plantago
0.94 lanceolata, Plantago media, Poa bulbosa, Poa compressa, Poa pratensis,
Potentilla neumanniana, Sherardia arvensis, Stellaria media, Taraxacum
officinale, Trifolium incarnatum, Trifolium pratense, Trifolium repens,
Trifolium scabrum, Trisetum flavescens, Veronica arvensis, Vicia sativa

sativa, Vulpia myuros

Agrostis capillaris, Alyssum alyssoides, Anthyllis montana, Arenaria
serpyllifolia, Asperula cynanchica, Bellis perennis, Bromus erectus, Carlina
vulgaris, Carthamus mitissimus, Cerastium pumilum, Cirsium arvense,
Dactylis glomerata hispanica, Danthonia decumbens, Dianthus
caryophyllus, Dipsacus fullonum, Erophila verna, Euphorbia seguieriana,
Filago pyramidata, Galium parisiense, Geranium molle, Globularia
vulgaris, Hieracium pilosella, Holosteum umbellatum, Hordeum murinum,

Increaser
(36 espeéces)

Neutral '0536 Hornungia petraea, Hypochoeris radicata, Knautia arvensis, Koeleria
(53 espeéces) 0.35 splendens, Linum catharticum, Lolium perenne, Lotus corniculatus,

Medicago lupulina, Medicago minima, Medicago rigidula, Medicago sativa,
Muscari neglectum, Ornithogalum collinum, Petrorhagia prolifera,
Phyteuma orbiculare, Poa annua, Poa trivialis, Prunella laciniata,
Ranunculus bulbosus, Salvia pratensis, Sanguisorba minor, Sonchus
oleraceus, Taraxacum laevigatum, Teucrium chamaedrys, Trifolium
campestre, Trifolium stellatum, Trigonella monspeliaca, Veronica austriaca
teucrium, Vicia tetraserma gracilis

Le coefficient de corrélation de Spearman entrbofalance absolue moyenne sur les 15
lignes et le temps en années a été calculé pouwuehaspéce. Les especes ont ainsi été

classées en trois groupes de réponse selon larvdeuce coefficient. Les especes
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« Decreaser » sont celles qui diminuent en aboreddepuis la mise en place du traitement de
fertilisation, elles présentent donc des valeursaifficient de Spearman significativement
négatives. Les especes « Increaser » augmenterificsifivement en abondance. Enfin les

especes « Neutral » ne présentent pas de patrdoondlance particulier.

2.3 — Traits des espéces et groupes de réponse

Deux types de données sont disponibles pour éaiset les espéces veégeétales : des
données qualitatives et des traits quantitatifss laaractéristiques quantitatives sont
disponibles pour les 118 espéces recensées darscoetmunauté. La durée de vie des
especes (annuellersuspérenne), le type biologigwensuRaunkiaer (1934) et la chorologie
(cosmopolite, eurasienne, européenne, meéditerrapgercéanique ou restreinte) ont été
extrait des flores locales (de Bolesal. 1993; Bernard 1996). Les types de pollinisatiodest
dispersion sont issus d’'une base de données 8ardade I'Hérault (Max Debussche, CEFE).
Huit traits fonctionnels ont été mesurés sur 78esp parmi les 118 recensées dans cette
communauté lors des campagnes de 2006 et 2007é&oaiipe ECOPAR du CEFE. Les
protocoles de mesures des traits fonctionnels cétaillés dans le Chapitre 2. Les hauteurs :
végétative et reproductrice, décrivent la morphigates plantes. La surface spécifique des
feuilles (SLA), la teneur en matiere seche (LDME), azote (LNC) et en phosphore des
feuilles (LPC) caractérisent I'aptitude des espéxd&acquisition et a la conservation des
ressources. La date de début de floraison estaitrptriénologique. La masse des graines est
un trait de régénération. Les variations de traft dspéces entre groupe d’abondance ont été
appréhendé par le test non paramétrique de KriWWkdlls pour I'ensemble des especes, puis
séparément pour les especes graminoides et nornngides. Les differences entre groupes
ont été détectées par le tpsist hocde Tukey au seuil de 5%. Les analyses statistigqaes
conduites sous le logiciel R-CRAN (R Developmente&Cbeam 2007).

3 — Réponse des especes a la fertilisation associégaturage

3.1 — Changements de composition en especes

L’analyse non symétrique des correspondancességalur I'ensemble des relevés
floristiques annuels entre 1978 et 2005 dans lanmomauté paturée et fertilisée sur sol
calcaire décrit les axes majeurs de structure giédatation (Figure 35).

-121 -



A) B)

B.erectus V.myuros
ok
b
ok
199
—~ — 199
S Sy 13 00
~ ~ 2002
- . 1992 01
9! k‘g 2003
) B.hordeaceus ~ 1941991
o~ N e ~ F
L. 2
T.serpyllum i
< 4 .vallesiana <
B.pinnatum =
bk
wl
F.christiani-berpardii ol
| 1 1 1 1 |
-15 -10 5 10 -4 2 4

-5 0 0 2
Axe 1 (39.9%) Axe 1 (39.9%)

Figure 35. Ordination des espéces (A) et des relevés (B) dans le plan factoriel défini par les deux
premiers axes d'une analyse non symétrigue des correspondances sur I'ensemble des relevés
floristiques réalisés dans la communauté paturée et fertilisée sur calcaire entre 1978 et 2005.

L’ordination des especes (Figure 35A) et des raldiréggure 35B) est représentée dans le plan
factoriel défini par les deux premiers axes deecattalyse, expliquant respectivement 39.9 et
16.7% de variance. L’ordination des especes méivatence la forte dominance des espéces
graminoides (Figure 35A). L'ordination des releyEgure 35B) illustre la forte variation
temporelle de la composition en espéeces depuisda em place du traitement de fertilisation
en 1978 (voir également le chapitre 3). La formdegren cheval de la trajectoire des relevées
dans l'espace multivarié des espéces représentdepatleux premiers axes traduit une
augmentation graduelle sur I'axe 1 au cours du se@®p= 0.72,P < 0.001) et un patron
unimodale sur I'axe 2. La composition initiale dette communauté est caractérisée par la
dominance deB. erectus® et la présence d€. christiani-bernardij C. humilis et B.
pinnatum La composition intermédiaire correspond a lagfatbminance d8&. erectuset la
disparition (extinction locale) des espéces préutede Enfin, la composition finale traduit la
diminution de I'abondance dB. erectuset I'apparition (colonisation) puis la dominance d

nouvelles especes comiemyurosB. hordeaceustP. bulbosa

16| a liste des 118 espéces étant donnée dans lealalil, seules les abréviations du genre suiviot ahe
I'espece sont reportées dans ce chapitre.
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3.2 — Classification des espéeces en groupe de régen

Les changements de composition en espéces idsndifins I'analyse non symétrique
des correspondances précédente correspondent @mynlacement graduel des especes
graminoides depuis la mise en place du traitemedi9&8. Ces changements sont le fruit de
la dynamique individuelle des espéces, a savodir@nution en abondance jusque parfois
I'extinction locale (Figure 36A) ou l'augmentati@n abondance (Figure 36B). Certaines

especes ne présentent pas de patron directiorat@rmtiance, e. restent stables au sein de la
communauté (Figure 36C).
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Figure 36. Exemple de dynamique d’abondance pour trois espéces de la famille des Poaceae : A) F.
christiani-bernardii, B) V. myuros et C) B. erectus, Les coefficients de Spearman (R;) sont calculés
entre le temps et I'abondance relative des espéces moyenne sur I'ensemble des 15 lignes
échantillonnées chaque année. Les significativités associées sont données.

Ces changements temporels sont également peresptthir des espéces d’abondance
moindre. L'analyse des variations d’abondance defaiimise en place de la gestion dans
cette communauté a été realisée sur la totalitéeesiggces (Tableau 12). La significativité du
coefficient de Spearman entre I'abondance moyernnk éemps permet d’identifier les

especes qui varient significativement en abondaepeiis la mise en place du traitement de
paturage associé a la fertilisation (Figure 374, les especes sensibles au traitement. Le
signe du coefficient de Spearman donne le sensvaestions significatives d’abondance

parmi les especes sensibles (Figure 37B): négatifr les especes qui diminuent en

abondance (« Decreaser »), et positif pour les cespé&ui augmentent en abondance
(« Increaser »). La composition des trois groupeséponse est donnée dans le Tableau 12.
Parmi les 118 espéces: 29 sont classées en «d3ecsg 36 en « Increaser » et 53 en

« Neutral ». Les caractéristiques des différentsuges d’abondance ont ensuite été

identifiées.
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Figure 37. Histogramme de distribution des parameétres de la classification des espéces de la
communauté paturée et fertilisée sur calcaire selon les variations d’abondance depuis la mise en
place du traitement : A) valeur de probabilité (P) associée au coefficient de corrélation de Spearman,
B) valeur du coefficient (Rs).

4 — Traits de réponse

4.1 — Patrons généraux

Dans le jeu de données global, une différenceifgigtive est observée entre les
groupes de réponse au paturage pour la durée det leetype biologique, la chorologie, la
date de floraison, la surface spécifique des fesiilla teneur en matiere en séche et la teneur
en phosphore (Figure 38A, B et E et Figure 39DGEet H). Les especes « Decreaser » se
distinguent généralement des especes « Neutrakoiretreaser ». Le paturage associé a la
fertilisation minérale défavorise les espéces pwenle type biologique chaméphyte, les
faibles surfaces spécifiques et teneurs en phosptes feuilles, les fortes teneurs en matiere
séche, caractéristiques des espéces typiquemeitemakennes dans ces pelouses. Aucune
différence significative n’est observée entre tesstgroupes de réponse en ce qui concerne le
type de pollinisation, le type de dispersion, larpmmlogie des plantes (hauteur végétative et
reproductrice), la masse des graines et la temear@te (Figure 38C et D et Figure 39A, B, C
et F).
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Figure 38. Variations des caractéristiques qualitatives entre les différents groupes de réponse : A)
Durée de vie, B) Type biologique sensu Raunkiaer (1934), C) T%/pe de pollinisation, D) Type de
dispersion, E) Chorologie et F) Famille. Les valeurs du test de x° et de probabilité associée sont
données. Les abréviations correspondant aux espéces sont : Ch pour chaméphyte, Ge pour
géophyte, He, pour hémicryptophyte, Th, pour thérophyte, ane_ent pour les especes ne présentant
pas de type de pollinisation particulier, ane pour anémophile, ent pour entomophile, pour anch pour
anémochore, aum pour autochore mécanique, baro pour barochore, myrm pour myrmécochore, zdys
pour dyszoochore, zepi pour epizoochore. Les abréviations des familles botaniques sont : Api pour
Apiaceae, Ast pour Asteraceae, Bor pour Boraginaceae, Bra pour Brassicaceae, Cam pour
Campanulaceae, Car pour Caryophyllaceae, Cis pour Cistaceae, Cra pour Crassulaceae, Cyp pour
Cyperaceae, Dip pour Dipsacaceae, Eup pour Euphorbiaceae, Fab pour Fabaceae, Ger pour
Geraniaceae, Glo pour Globulariaceae, Lam pour Lamiaceae, Lil pour Liliaceae, Lin pour Linaceae,
Orc pour Orchidaceae, Pla pour Plantaginaceae, Poa pour Poaceae, Pol pour Polygonaceae, Ran
pour Ranunculaceae, Ros pour Rosaceae, Rub pour Rubiaceae, Scr pour Scrophulariaceae, Val pour
Valerianaceae.
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Figure 39. Variations des traits quantitatifs mesurés in situ entre les différents groupes de réponse :
A) Hauteur végétative B) Hauteur reproductrice, C) Masse des graines, D) Date de floraison (en
nombre de jours depuis le 1% janvier), E) Surface spécifique foliaire (SLA), F) teneur en matiére séche
foliaire (LDMC), G) Teneur en azote foliaire (LNC) et H) Teneur en phosphore foliaire (LPC). Les
valeurs du test de Kruskal Wallis et de probabilité associée sont données. Les lettres différentes
indiquent des différences significatives entre communautés au seuil de 5% d’aprés le test post hoc de
Tukey.

Enfin, nous pouvons noter un faible effet de laifnbotanique sur la réponse des espéces au
paturage (Figure 38F). En effet, certaines famglast seulement représentées dans le groupe
des especes « Decreaser » : il s'agit par exengd€yperaceagseulement représentée par
le genreCarexet de<CistaceaeD’autres familles comme lessteraceaglesBrassicacea®u

les Caryophylaceaecomptent seulement des especes « Neutral » etrealser ». Les deux

familles les plus largement représentées sur leadwmnles Poaceaeet les Fabaceae
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comptant respectivement 24 et 23 especes dansétadke, sont équitablement réparties entre
les différents groupes de réponse.

4.2 — Réponse des especes graminoides versus n@amgnoides
Les relations entre les caractéristiques des espét les patrons de réponse au
paturage different entre les espéces graminoides espéces non graminoides (Tableau 13).

Tableau 13. Variations des traits quantitatifs et qualitatifs entre les groupes de réponse pour les
especes graminoides (espéces de la famille des Poaceae et du genre Carex) et non graminoides
(autres especes herbacées). Les valeurs de test, le degré de liberté (ddl) et la probabilité (P) associés
sont donnés. Il s’agit du test de x* pour les traits qualitatifs et du test de Kruskal Wallis pour les traits
quantitatifs.

Espéces
Graminoides Non graminoides
Trait Test ddl P Test ddl P
Durée de vie 2.3 2 0.309 8.4 2 0.015
Type biologique 2.3 2 0.309 265 6 <0.001
'E Type de pollinisation 2.1 2 0.354 4.8 2 0.089
g Type de dispersion 8.6 2 0.197 9.8 10 0.456
Chorologie 9.2 8 0.329 188 8 0.016
Famille 6.8 2 0.034 574 46 0.121
Hauteur végétative 0.6 2 0.730 2.9 2 0.234
Hauteur reproductrice 0.5 2 0.791 3.8 2 0.148
Masse des graines 1.1 2 0.573 35 2 0.177
.'% Date de floraison 1.6 2 0.436 9.7 2 0.008
% Surface spécifique foliaire (SLA) 3.3 2 0.193 8.1 2 0.017
8’ Teneur en matiére séche foliaire
(LDMC) 4.4 2 0.112 9.6 2 0.008
Teneur en azote foliaire (LNC) 6.0 2 0.050 0.2 2 0.897
Teneur en phosphore foliaire (LPC) 8.7 2 0.013 127 2 0.002

En ce qui concerne les especes graminoides |&reati€es de traits sont moins

marquées entre les groupes de réponse. Les esp&dazeaser » se distinguent par des
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teneurs en azote et phosphore des feuilles infégea celle des espéces « Neutral » et
« Increaser ». L'effet de la famille s’explique darreprésentation dgSyperaceag(genre
CareX seulement parmi le groupe des espéeces « DecreéBgyure 38F). En ce qui concerne
les espéces non graminoides, les relations engetrédts et la réponse au paturage
correspondent aux patrons généraux détaillés suded)ne différence significative est donc
observée entre les groupes de réponse au paturagéapdurée de vie et le type biologique,
la chorologie, la date de floraison, la surfacec8mgtie des feuilles, la teneur en matiere en
séche et la teneur en phosphore (Tableau 13). Ea de€me maniére, aucune différence
significative n'a été détectée entre les trois gasude réponse en ce qui concerne le type de
pollinisation, le type de dispersion, la morphotogiles plantes (hauteur végétative et
reproductrice), la masse des graines et la teneuazete. Les espéces « Decreaser » se
distinguent des especes « Neutral » et « Increapeur ces traits. Les especes pérennes, le
type biologique chaméphyte, les faibles surfacésifipues et teneur en éléments des feuilles
et les fortes teneurs en matiére seche sont défaesrpar le paturage associé a la fertilisation

minérale.

5 — Synthese et discussion

5.1 — Des variations graduelles d’abondance

La dynamique de la végétation apparait graduepuid la mise en place du
traitement de fertilisation dans cette communadéiingée sur sol calcaire (Figure 35). Cette
dynamique résulte a la fois du changement de Ititledes espéces du fait d’'une dynamique
individuelle d’extinction ou de colonisation depeses et plus généralement du changement
de dominance et d'abondance relative des especes. &at initial, caractérisé par la
dominance d@. erectuset la présence de. christiani-bernardij C. humiliset B. pinnatum
la communauté évolue vers un renforcement de lardoroe deB. erectuset la disparition
des espéces précédentes jusqu'a une compositiale foaractérisée par la plus faible
dominance deB. erectuset I'apparition puis la dominance de nouvelleseesg commé/.
myuros B. hordeaceut P. bulbosa Si les espéces graminoides sont largement dotesan
dans toute la trajectoire spécifique de cette conauté, les variations d’abondance sont
significatives pour plus de la moitié (55%) des EsBeces recensées dans cette communauté
(Tableau 12). Une dynamique d'augmentation ou dmirdition est donc également
perceptible pour les espéces non graminoides dd@mme moindre. La mise en place du

traitement de fertilisation a conduit a la dimimmtien abondance de certaines familles comme
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les Cyperaceaeseulement représentée par le gebagex et lesCistaceae familles typiques
des milieux peu fertiles (Figure 38F). En revandrautres familles comme le&steraceae
sont représentées par des especes qui se somhaietenues dans la communauté et par des
especes qui ont colonisé puis augmenté en abondeigeee 38F). Globalement on assiste a
la dominance des espéces présentant de grandssdaidistribution géographique, c'est-a-
dire des espéces cosmopolites, eurasiennes ouéemrmgs commaA. millefolium C. bursa-
pastoris E. cicutarium L. aplexicauleS. arvensisS. mediaou T. officinale; parallelement a

la perte ou diminution en abondance des especégugypent méditerranéenne comiie
monspelliensisC. minima G. hispanicaou encord. montanunfFigure 38E).

Il apparait important ici de souligner la qualitéontestable des données floristiques
récoltées chaque année pendant presque 30 ang® paérhe botaniste sur des relevés
permanents. La dynamique réelle de la végétatiomnai pu étre décrite, analysée et
confrontée aux caractéristiques des especes. Rawrsi les données long terme sont
particulierement importantes dans I'étude des ®ffi# ['utilisation des terres comme la
gestion du paturage ou la réponse de la végétagamet en place sur de longues périodes
(Bullock et al.2001). La classification des especes, c’est aldidkstinction des especes qui
diminuent en abondance (« Decreaser »); qui neeptént pas de patron directionnel
d’abondance (« Neutral ») et des espéces qui augnteean abondance (« Increaser ») depuis
la mise en place du traitement de fertilisatiogf@établie sur la base de variations continues
d’abondance relative depuis la mise en place diletnant de fertilisation dans cette
communauté initialement paturée sur sol calcairédehtification des trois groupes de
réponse est basée sur la dynamique individuelle efgm®ces, sur les données brutes
d’abondance, contrairement a d’autres études otcliessification sont obtenues par des
procédures d’ordination multivariée (Mcintyre & larel 2001; Pakeman 2004; De Be#b
al. 2005) et des substitutions du temps par I'espappréche synchronique). Rappelons ici
I'ambivalence introduite par I'analyse multivariée écologie, car la méthode permet a la fois
de dévoiler les principaux axes d’ordination, nmagsque la réalité car les axes d’ordination
sont des variables synthétiqgues et abstraites QW&008). De plus les résultats peuvent
dépendrent de la procédure d’ordination utiliség.(Banalyse des correspondances ou ses
variantes non symétrique et «détendencée », owrenes meéthodes non métriques
d’échelonnement multidimensionnel) du fait notamtmée 'emphase donnée aux especes
peu abondantes et des hypothéses sur les patratistdleution des espéces. Nous insistons
donc sur la fiabilité de la classification proposée du fait de la qualité des données

d’abondance et I'examen individuel de la dynamides especes (approche diachronique).
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5.2 — Les traits de réponse au paturage et a la fdisation

Les especes partageant des réponses similairderme d’abondance présentent
certains attributs fonctionnels similaires (Figa& et Figure 39). Ces patrons généraux de
réponse perceptibles sur I'ensemble du jeu de dmnsént pilotés essentiellement par la
réponse des especes non graminoides (Tableau 13).

Les especes graminoides sont prépondérantes aastsutture spécifique de cette
communauté (forte dominance) et ce tout au lon¢addéynamique (Figure 35, Chapitre 3).
Les changements d’identité des espéces, extinded@ humiliset F. christiani-bernardiiet
colonisation deP. bulbosa B. hordeaceuscorrespondent également a des changements
d’identité fonctionnelle (Chapitre 5). Ces changataee sont pas ou peu perceptibles dans
cette étude car la variation observée au sein dgage, de cette forme de croissance, est
inférieure a la variation observée au sein desoespaon graminoides, groupe d’espéces
incluant plusieurs formes de croissance (Chapir8)199

Les variations des traits en fonction du groupgbdhdances au sein des espéces non
graminoides sont clairement liées au type biolagitigure 38, Tableau 13). Les espéces qui
diminuent en abondance, « Decreaser », depuisda em place du traitement de fertilisation
se distinguent des espéces « Neutral » et « lreweates espéces défavorisées sont pérennes
et de phénologie tardive (floraison). Elles présentine faible teneur en phosphore dans les
feuilles, une forte densité des tissus foliairest(EDMC) et une faible vitesse de croissance
(faible SLA). Ces derniers traits caractérisent stratégie de conservation des ressources,
bien représentée par le type biologiqgue chamépdtytaractéristiqgue des especes typiquement
méditerranéennes dans ses pelouses. Ces espéctdésantes au stresgensuGrime (1977,
2001) et ne sont pas adaptées a une forte disptinitles ressources et une perturbation
intense. En effet, ces espéces sont présentememint dans cette communauté (approche
diachronique) et aujourd’hui dans la communautéung@t sur calcaire (approche
synchronique) car lintensité du paturage y étsitfaoindre. Ces résultats concordent avec
les études sur les traits de réponse au paturagaanirent que les especes longévives sont
défavorisées contrairement aux especes annuelliez @D al. 2007). Les especes qui se
maintiennent dans la communauté ou qui augmenterdb®ndance possedent les traits
opposés. Ce sont des especes a cycle de vie eountiglles), de phénologie précoce et
présentent les traits foliaires caractéristiqguesl’dequisition rapide des ressources. Ces
résultats sur les traits de réponse au paturageiass la fertilisation sont en accord avec les
stratégies d’histoire de vie développée par Grirh®@77; 1979; 2001), et décrivent le
syndrome de rudéralité comme mécanisme de répolasdigponibilité des ressources et une
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intense perturbation. Néanmoins, il n'y a pas d&dinces de masse des graines entre les
groupes de réponse, les espéeces rudérales somarpouabituellement caractérisées par une
forte aptitude a la colonisation et la productian bmbreuses petites graines. Ce résultat
s’explique par les particulierement grosses graumescertaines especes « Increaser » (par
exempleV. sativaou C. nutan} et « Neutral » (par exemp{& mitissimuou M. neglectum

En effet, quand l'abondance relative des espécegréese en compte par le calcul du
parameétre fonctionnel de la communauté, des diftere de masse de graines a I'échelle de la

communauté cohérentes avec le syndrome de ruéésalit observées (Chapitre 5).

6 — Conclusion

Cette analyse fonctionnelle de la dynamique dgélgétation dans la communauté
paturée et fertilisée sur sol calcaire entre 1978@05 a permis de lier les variations
d’abondance aux traits des espéces. Si les espe@noides jouent un rble prépondérant
dans la structure spécifiqgue et sa dynamique,réets tde réponse sont plus clairs chez les
especes non graminoides. La fertilisation et I'aggtation du paturage ont conduit au succes
des especes a durée de vie courte, de phénolaggeqgar et capables d’acquérir rapidement
les ressources. Ces especes rudérales ont peurampglacé les espéces pérennes tolérantes

au stress initialement présentes et abondantescdtascommunauté.
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— Chapitre 5 -

Diversité fonctionnelle de communautés
soumises a différentes pratiques pastorales :

Abondance et stratégies des espéces



1 - Introduction

1.1 - Le processus d’assemblage des communautés

Le processus d’assemblage des communautés deegplpatt étre vue comme un
processus de tri des especes a partir d'un poabnadg (e.g. Keddy 1992a; Belyea &
Lancaster 1999; Diaet al. 1999; Laakscet al. 2001; Lortieet al. 2004). Les conditions
biotiques et abiotiques au sein de la communadtéerfi parmi les espéces capables
d’atteindre physiquement la communauté celles geuvpnt persister au sein de la
communauté, celles qui possedent les « bonnes bicaisons de traits (Keddy 1992a; Diaz
et al. 1999). Par ailleurs, les deux processus considgnésne fondamentaux d’assemblage
des communautés : le filtrage environnementaleaetompétition interspécifique, ont des
effets opposés sur la distribution des traits @& des espéces de la communauté (e.g. Weiher
& Keddy 1995; Keddy & Weiher 1999; Webdét al. 2002; Cavender-Barest al. 2004)
(Figure 40).

R ) A TT TSN AN (T
commes 4 55

Phenotypic clustering Phenotypic overdispersion

Figure 40. Effet du filtrage par I'environnement abiotique et la compétition interspécifique sur la
distribution des traits des espéces au sein des communautés. Les communautés assemblées selon le
filtrage de I'environnement ont une tendance a la sous-dispersion (« phenotypic clustering ») des traits
des espéces, les espéces se ‘ressemblant’ plus que du au hasard. Les communautés assemblées par
la compétition présentent une tendance a la sur-dispersion (« phenotypic overdispersion »), il existe
une limite a la similarité entre les especes constituantes de la communauté. Extrait de Cavender-
Bares et al. (2004).

La compétition est considérée comme une limite Gokxistence « long terme » des espéeces
trop proches dans leur exigence de niche. Les corautiés structurées par la compétition
sont supposées présenter des patrons de diverdesdmits des especes, une certaine limite
a la similarité sensu MacArthur & Levins (1967). Au contraire, l'effetiltfe de
I'environnement abiotique sélectionne les espedaptaes aux mémes conditions abiotiques,
I.e. partageant certaines caractéristiques de nicleechmmunautés structurées par le filtrage

environnemental sont supposées présenter des pateoconvergence des traits des espéces.
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Il s’agit ici d’hypotheses théoriques sur la distiion des traits parmi les especes de la

communauté et non sur la distribution des traitsnpées individus de la communauté.

1.2 — Structure en abondance des communautés

Les especes ne persistent pas toutes avec la nabroedance au sein des
communautés. En effet, les communautés sont fortestreicturées en abondance : un faible
nombre d’espéces sont particulierement abondanteses especes dominantes, alors qu’un
grand nombre d’especes sont particulierement peadantes (e.g. Whittaker 1965, 1972;
Magurran 1988; Grime 1998). L'exces d’especes esraf d’especes faiblement abondantes,
s’'explique en partie par la présence transitoispieces « occasionnelles » (Grime 1998;
Magurran & Henderson 2003). Il apparait dans cdest@ plus réaliste de considérer 'effet
filtre des conditions biotiques et abiotiques aun se la communauté de maniére probabiliste,
c’est-a-dire comme augmentant la probabilité d'@&iminée pour les especes ne possédant
pas les « bonnes » combinaisons de traits (Cingetaal. 2007). Dans cette optique, une
partie de la diversité fonctionnellee. étendue des differences fonctionnelles entre les
especes constituantes d'une communauté (Tilman )20@sulterait donc d’especes

transitoires peu ou pas adaptées aux conditiofes cmmmunauté.

1.3 — Ressources et régime de perturbation

La disponibilité en ressources et le régime ddupaation contrélent fortement la
structure des communautés de plantes herbacée&(are 1979; Huston 1979; 1994; Grace
1999; Grime 2001) et la valeur des traits des espédominantes (e.g. Grime 1977; 1979;
2001; Lavorel & Garnier 2002). L'utilisation agrieodes terres est une combinaison de ces
deux facteurs. Dans notre étude la perturbatiorespond au paturage et la modification de la
disponibilité des ressources a la fertilisation.

En ce qui concerne la disponibilité en ressouressmilieux riches sont dominés par
les espéeces capables d’acquérir rapidement lespurees et d’'une vitesse de croissance
rapide (e.g. Poorter & Garnier 1999; Aerts & Chap®0; Lavorel & Garnier 2002; Poorter
& Garnier 2007). Ces especes présentent une fortace spécifique des feuilles (SLA), un
taux de photosynthése élevé, une forte vitesseraissance (RGR), une forte teneur en
éléments minéraux des feuilles, un rapide renoeweiht des tissus. Les espéces qui
dominent les milieux pauvres présentent le syndraiee traits opposés associé a la
conservation efficace des nutriments. En ce quceore les traits associés a la réponse au

paturage, ceux-ci dépendent fortement de factedesrees comme la productivité, I'aridité du

- 135 -



milieu ou I'histoire du paturage (Noy-Meat al. 1989; Pakeman 2004; Vesk al. 2004; De
Bello et al. 2005). Le paturage favorise néanmoins les espbxégible stature, les cycles de
vie courts, le port en rosette, les phénologiesqués (Lavorel & Cramer 1999; Lavoedlal.
1999; Bullocket al.2001; Mcintyre & Lavorel 2001; Pakeman 2004) et V@ méta-analyse
de Diazet al. (2007). Par ailleurs, plusieurs études réveleptlgs relations entre les traits et
I'environnement sont « améliorées » par la prisecempte de I'abondance des espéces
(Garnieret al. 2004; Vileet al. 2006; Cingolanet al. 2007). Ces résultats suggerent que les
especes dominantes sont plus « adaptées », qbet lfdtie est plus fort sur les espéces
dominantes. Cependant, peu d’études ne se sonreemugressées aux caractéristiques
biologiques des especes non dominantes dans lesnwoaotés de plantes herbacées,
principalement du fait de difficultés expérimentataais aussi d’'un réle supposé négligeable

sur le fonctionnement de la communauté (Grime 1998)

1.4 — Distribution des traits, ressources et perturation

Pour Grime (2006), la disponibilité en ressouteesl a imposer I'uniformité des traits
associés a l'acquisition des ressources parmidpgces constituantes de la communauté. |l
considere également que la perturbation est ledacfui pilote la différenciation des traits au
sein des communautés et la coexistence des espéd@shelle locale. L'effet positif d’'une
perturbation modérée sur la diversité spécifiquéorttionnelle résulterait des opportunités
multiples qu’elle crée pour I'établissement, laissance et la reproduction, du fait de la
réduction de l'intensité de la compétition au s##3 communautés. Les hypothéses de Grime
sur la distribution des traits des espéces herbadaées le cadre de la gestion agricole des
terres sont dong) une convergence des traits liés a l'acquisitios dessources et a la
croissance en réponse a la disponibilité des ressoti) une divergence des traits liés a la

phénologie et a la régénération en réponse auwrpations.

1.5 — Problématique

Dans le chapitre 3 nous avons identifié les viamat temporelles de la structure
spécifique tant du point de vue de la compositioregpéeces, en types biologiques mais aussi
de la richesse spécifigue dans les quatre typesodemunauté étudiés : la communauté
paturée et fertilisée sur sol calcaire, la commtiég@aturée sur sol calcaire, la communauté
paturée sur sol dolomitique et la communauté abamek sur sol dolomitique. Dans le
chapitre 4, nous avons liés la dynamique tempodikeespeces aux traits fonctionnels dans

la communauté paturée (intensément) et fertilisésa calcaire depuis la mise en place de la
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gestion. Dans ce chapitre nous proposons de désepatrons de distribution des
abondances et des traits des especes au seinates types de communauté en prenant a la
fois en compte les espéces dominantes et celldsomtdmnce moindre. Les questions
suivantes sont posées : 1) Quel est I'effet ddisation des terres sur la distribution des traits
des especes herbacées ? 2) Les traits des espam@samtes sont-ils mieux adaptés a
I'environnement que ceux des espéces moins ab@xland) Les traits liés a la croissance

présentent-ils des patrons différents des traitsdila régénération ?

2 — Matériel et méthodes

2.1 — L’abondance et les traits des espéces

Dans ce chapitre, la structure spécifique desrgugpes de communautés est obtenue
a partir des relevés realisés en 2007 selon la adétldes points quadrats (approche
synchronique du chapitre 3). L’abondance relatives despeces (nombre de points
d’occurrence des espéces sur le nombre total aespaidservés) est calculée sur 8 quadrats de
1m? comptant 100 points de contacts par type de coramtén Les traits des espéces
végeétales correspondent a la moyenne des valegeswaes sur le site. L’'ensemble des 13

traits est disponible pour 62 especes sur 83 ifieggi dans les quadrats (Tableau 14).

2.2 — Décrire la structure spécifique

La distribution en abondance moyenne des espéaes tbs quatre types de
communauté est décrite par les courbes de divielgiténance. Ces courbes représentent
I'abondance relative des especes sur une échghegiiomique en fonction de leur rang. Les
profils de diversité représentent les variationsndmbre de Hill en fonction du parametre
d’échelleq (Hill 1973; Jost 2006, Chapitre 2). Les diversitbsrdre q pour les valeurs deg
suivantes : 0, 1, 2, 4, 8, 16, ainsi que la limies plus I'infini, ont été calculées pour chacun
des 8 quadrats par types de communautés. Le nodebkdill d’ordre 0,i.e. 'ordonnée a
I'origine du profil de diversité, correspond a lehesse spécifique par quadiia, la densité
des espéces par‘nLe nombre de Hill d’ordre 1 correspond a I'expatiglle de I'indice de
Shanon-Weiner et celui d'ordre 2 correspond a €mse de I'indice de concentration des
dominances de Simpson. La forme de la courbe pedmeecrire la structure en abondance
des espéces au sein de chagque communauté (Hill 188t32006, Chapitre 2).
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Tableau 14. Description des traits fonctionnels des espéces mesurés dans cette étude. La fonction
biologique associée au trait, I'abréviation utilisée dans ce manuscrit, 'unité de mesure, le nombre
d’espéces mesurées (n) et la transformation nécessaire a la normalisation sont données.

Fonction Trait Abréviation Unité n Transformation
Régénération Masse des graines SM mg 67 log
Date de fructification Fru JJ 67
Phénologie
Date de floraison Flo JJ 64
Geston de : 13 13
Discrimination isotopique en C AC %0 72
'eau
Hauteur reproductrice Hrep cm 70 log
Hauteur végétative Hveg cm 72  log
Stature
Encombrement LatSpr cm 72 A
Surface d’une feuille LA cm? 72 A
Surface spécifique des feuilles SLA m’kgt 72
Acquisition/  Teneur en matiére séche des feuilles LDMC mgg’ 72
conservation ] 4
q Teneur en azote des feuilles LNC mg.g 72  log
es
ressources  teneur en phosphore des feuilles LPC mg.gt 72
Teneur en carbone des feuilles LCC mg.g'l 72

2.3 — Décrire la structure fonctionnelle

Difféerents indices de structure fonctionnelle @éb¢ calculés a I'échelle du quadrat
dans les quatre types de communautés pour chacurrales. La moyenne du trait sur
I'ensemble des espéces constituantes de la comméudécrit la valeur du trait d’'une espece
choisie aléatoirement parmi la liste des espécastitoantes de la communauté. La moyenne
pondérée par I'abondance relative des espéecessegpeéla valeur du trait d’'un individu
choisi aléatoirement au sein de la communautévaksirs minimales et maximales des traits
des espéces par quadrat ont été utilisées powl@ala richesse fonctionnelleg. la gamme
des valeurs du trait représentée au sein du quéldiagon et al. 2005). Plus la richesse
fonctionnelle est proche de 1, plus la gamme dtidieservée sur le quadrat est proche de la
gamme du trait observée sur 'ensemble des espénés, la régularité de la distribution du
trait au sein du quadrat a été quantifiee paridedle divergence fonctionneld, 5, (Mason
et al. 2003; Masoret al.2005, Matériel & Méthode général). PlusHB, 4 est proche de 1 et
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plus la distribution du trait diverge, inversemgus le FD,, est proche de O et plus la

distribution converge.

2.4 — Analyses statistiques

Les modéles statistiques de distribution des adnoces ont été appliqués sur chaque
guadrat par minimisation de la déviance, la coast des réponses entre quadrats par type
de communautés a permis de sélectionner le moddiésoph 1991). Les procédures
d’optimisation sont disponibles dans la libraiviegandu logiciel libre R (Oksaneet al.
2005). L'effet du type de communautés sur la diterd'ordreq a été testé séparément pour
chaque ordre de diversité par une analyse de warian un facteur. Une analyse en
composante principale a été réalisée sur le taliedgis f = 13) x especen(= 62) afin
d’identifier les axes principaux de variations mfecifiques des traits parmi les especes
constituantes de ces communautés. Les abondansesspieces ont ensuite été représentées
sur le plan factoriel défini par la position depéses séparément pour chaque communauté.
Les corrélations entre chaque paire de traits tnttestées par le calcul du coefficient de
Pearson et sont reportées dans une matrice diagohak differences entre types de
communauté de traits pondérés par I'abondanceveldes espéces, de traits moyens, de
traits minimums, de traits maximums, de richessesnctfonnelles et de divergence
fonctionnelle ont été testées par analyse de waianun facteur. La différence entre le trait
moyen et le trait pondéré a été calculée pour ahamit et chaque communauté par le test de
Wilcoxon étant donné I'appariement entre ces dewesures (calculées sur les mémes
qguadrats). Les analyses statistiques ont été effestsous le logici® (R Development Core
Team 2007).

3 — Des patrons contrastés de structure spécifique

3.1 — Dominance et diversité
Les courbes de diversité/dominance des espécetenéves fortes variations de la
structure spécifique entre les quatre types de aamanités, a la fois en termes de composition
en especes, de richesse spécifigue et de distnbutes abondances (Figure 41). Ces
différences de structure spécifique entre les quigfves de communauté ont été présentées
dans I'approche synchronique du premier chapitles sont synthétisées ici dans la Figure 2.
- La communauté paturée et fertilisée sur sol cacest caractérisée par une

faible richesse spécifique et la codominancePda bulbosaBromus hordeaceyfromus
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erectus De nombreuses espéces annuelles comme par ex®&ulpi@ myuros Veronica
arvensis Capsella bursa-pastori€rodium cicutarium sont également présentes dans cette
communauté. La distribution des abondances suisérie géométrique pour six quadrats sur
huit.
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Figure 41. Courbe de dominance/diversité pour les quatre types de communautés : A) communauté
paturée et fertilisée sur sol calcaire, B) communauté paturée sur sol calcaire, C) communauté paturée
sur sol dolomitique et D) communauté abandonnée sur sol dolomitique. Les abondances relatives
sont représentées sur une échelle logarithmique en fonction du rang de l'espece. Les codes
correspondant au nom des espéces sont indiqués dans le Tableau 16 situé en appendice.

- Les communautés paturées sur sol calcaire et sdpokunitique se distinguent
par la forte dominance dB. erectuset une forte richesse en espéces du fait du tasig

nombre d’espéces peu abondantes. Parmi ces egmcedondantes, on retrouve certaines
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légumineuses comm@oronilla minimg Genista hispanicau encoreOnonis striataet des
especes chaméphytes comiimeum tenuifoliumou Thymus serpyllunsaractéristiques de ces
milieux. La distribution des espéces suit une dégaormale pour cing quadrats sur huit dans
ces deux communautés paturées. Les deux commun@aétEntent une structure spécifique
similaire, cependant la présenceStgpa pennata&aractérise les sols dolomitiques.

- Enfin, la communauté abandonnée sur sol dolomitepiearactérisée par une
faible richesse spécifique et la codominanc€deex humilis B. erectuset S. pennataCette
communauté comprend une forte proportion d’espélcasméphytes Teucrium montanujmi..
tenuifolium Thymus serpyllum, Helianthemum canum, H. nummutariia distribution des
abondances est décrite par une série géométriquesppt quadrats sur huit.

3.2 — Les profils de diversité

L'étude des profils de diversités illustre I'impamce d'étudier les espéces peu
abondantes pour quantifier les différences de ditéeentre les quatre types de communautés
(Figure 42).
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Figure 42. Profils de diversité dans les quatre types de communautés : nombre de Hill (1973) ou
diversité d'ordre q en fonction de lordre. Les symboles représentent les quatre types de
communautés. La significativité de I'effet du type de communautés dans les analyses de variance est
donnée pour chaque ordre de diversité avec : ns, non significatif, *, P < 0.05 et ***, P < 0.001.

Les différences entre communautés sont treés préesnoour la richesse spécifique (diversité
d’ordre 0). Les communautés paturées sur sol cal¢a8.5 espécesinet dolomitique (18.6
espéces R) sont significativement plus riches que les deutxes communautés : paturée et

fertilisée sur sol calcaire (11.3 espéce$ et abandonnée sur sol dolomitique (12.6 espéces
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m?). Les diversités d'ordre « intermédiaireie. les indices inverses de Simpson et de
Shanon-Weiner, ne sont pas significativement diffegs entre communautés. Par contre, les
communautés different fortement en termes de diesrd’ordre supérieur ou €gal a 8, ce qui
indique une structure de dominance différente. f#t,da communauté abandonnée sur sol
dolomitique est significativement plus riche en exgs dominantes que les trois autres

communautés.

4 — Variations interspécifiques des traits et aborahces des especes

4.1 — Les axes de variations interspécifiques
L'analyse en composante principale réalisée staldkau traitsn(= 13) x espéces(
= 62) met en évidence les axes principaux de vangtinterspécifigues des traits

fonctionnels (Figure 43).
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Figure 43. Axes principaux de variation au sein des traits des espéces présentes dans les quatre
types de communautés : A) projection des traits des especes dans le plan factoriel défini par les deux
premiers axes d'une analyse en composantes principales et B) projection des espéces. Se reporter
aux Tableau 14 Tableau 17 pour les abréviations des traits et des noms d’especes.

Le premier axe (25% de variance expliquée) estndégiositivement par la date de
fructification (Fru), la teneur en carbone des lfesi (LCC), la date de floraison (Flo), et
négativement par la surface spécifique des feu{i®sA) et la teneur en phosphore des
feuilles (LPC). Le second axe (21.7% de variangadigxée) est défini négativement par la
hauteur végétative (vegH), la hauteur reproductfiepH), la teneur en azote des feuilles,

I'encombrement des plantes (LatSpr) et la massgmd@ses (SM). L'ordination des traits met
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en évidence deux axes de covariation interspéefigules covariations entre les traits liés a
la phénologie (Flo, Fru) et les traits liés a l'aisifion (LPC, SLA, LNC) et la conservation
(LDMC, LCC) des ressources &}t les covariations entre traits liés a la stature plantes
(Hveg, Hrep, LatSpr, LA) et la masse des grainesnadlyse des corrélations entre chaque

paire de traits confirme la significativité de gegrons de covariation (Tableau 17).

La projection des especes dans le plan factoéghidpar les deux premiers axes de
'analyse en composantes principales décrit les bioasons de traits réalisées par les
especes présentes dans les quatre types de contduurfBigure 43B). Les espéces sont
distribuées en « triangle » dans cet espace miéidas traits.

« Les espéces de faible stature, de phénologie préxtqurésentant des traits liés
a l'acquisition rapide des ressources (fort SLALBC) définissent une des extrémités du
triangle (coordonnées négatives sur I'axe 1 etdmunées proches de zéro sur I'axe 2). |l
s’agit d’espéces a cycle de vie court, principaleinamnuelles, par exemplrophila verna
Stellaria mediaCapsella bursa-pastorisu encord?oa bulbosa

« Les especes de faible stature, de phénologie taadiprésentant des traits liés
a la conservation des ressources (fort LDMC et L@&fnissent la seconde extrémité du
triangle (coordonnées positives sur les deux prenzires). |l s'agit d’espéces longévives au
port prostré principalement chaméphyte, par exemipjenus serpillumTeucrium montanum
ou encoreleucrium chamaedrys

- Enfin, les espéces de forte stature, produisangdeses lourdes et présentant
des stratégies intermédiaires de gestion des reritsret de phénologie définissent la derniére
extréemité du triangle (coordonnées proches de gdérdaxe 1 et coordonnées négatives sur
'axe 2). Ce syndrome de traits est cependant t&arsiique d’'un faible nombre d’espéces
commeBromus diandrusHordeum murinunou Vicia sativa
La majorité des espéces ont cependant une positiotrale dans ce triangle et présentent
donc des syndromes de traits intermédiaires.

4.2 — L’identification de syndromes de réponse

La composition des quatre communautés n’est peartié uniformément dans cet
espace multivarié des traits (Figure 44). Les cbharents de composition le long du gradient
d’intensité des pratigues pastorales, c’est-a-dieela communauté abandonnée sur sol
dolomitique a la communauté paturée et fertilis@essl calcaire, sont graduels sur le premier

axe de I'analyse en composantes principales.
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Figure 44. Variations interspécifiques des traits fonctionnels et abondance des especes dans les
quatre types de communautés : A) communauté paturée et fertilisée sur sol calcaire, B) communauté
paturée sur sol calcaire, C) communauté paturée sur sol dolomitique et D) communauté abandonnée
sur sol dolomitique. Chaque point représente la position des especes dans le plan factoriel défini par
les deux premiers axes de I'analyse en composantes principales du tableau traits x especes (voir la
figure précédente). La taille des symboles indique I'abondance relative des espéces. Les noms des
espéeces graminoides sont indiqués.

La communauté abandonnée sur sol dolomitique eattésisée par des espéces capables de
conserver les ressources et de phénologie tardo@données positives sur I'axe 1, Figure
44D). Par opposition, la communauté paturée etiéée sur sol calcaire est caractérisée par
des espéces capables d'acquérir rapidement lesuress et de phénologie précoce
(coordonnées négatives sur I'axe 1, Figure 44A% deux communautés paturées occupent

une position intermédiaire (Figure 44B et C). Lests$ liés a la stature des plantes sont

largement représentés dans chacun des quatredgpmsnmunautés (coordonnées largement
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distribuées sur l'axe 2) pour lI'ensemble des espeee au sein méme des especes
graminoides. Par ailleurs, ces variations de cortipogonctionnelle entre les quatre types de
communauté sont également associées au changeitamtite fonctionnelle des especes

dominantes.

5 — Décomposition de la structure fonctionnelle desommunautés

5.1 — Traits moyen et pondérés par I'abondance despeces

Les variations significatives des traits moyenpa@tdérées entre les quatre types de
communautés pour un grand nombre de traits confirhes résultats obtenus dans I'analyse
en composantes principales précédente (Figure &3edu 15). Les variations des traits des
especes sont continues le long du gradient d'inttedautilisation des terres, c’est-a-dire de la
communauté abandonnée sur sol dolomitique a la ecorauté paturée et fertilisée sur sol
calcaire. Bien que les valeurs du trait pondérieint de celles du trait moyen, la direction
des variations entre communautés concorde pouramdgnombre de traits. On observe le
long du gradient d’intensité d’utilisation :

- une diminution des traits liés a la phénologie ddatle fructification et de
floraison), des traits liés a la conservation dessources (teneurs en matiere seche et en
carbone des feuilles) et de la masse des graines,

- et une augmentation des traits liés a l'acquisiti@s ressources (surface
spécifique et teneur en phosphore des feuilledg é& surface foliaire.

En ce qui concerne les traits liés a la statureitéha vegétative, hauteur reproductrice et
encombrement) et le trait lié & la gestion de I'€8D"®), les patrons différent entre les valeurs
moyennes et les valeurs pondérées, impliquant deations de traits différentes entre

especes dominantes et espéces moins abondardag ldul gradient d’intensité d’utilisation.
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Tableau 15. Variations de la structure fonctionnelle entre les quatre types de communautés. Les
valeurs de F et probabilités associées résultent des analyses de variance a un facteur testant I'effet du
type de communauté sur les descripteurs de la structure fonctionnelle pour chaque trait. Les fleches
indiquent le sens des variations le long du gradient d’intensité d'utilisation des terres.

Diversité

Attribut de la communauté .
fonctionnelle

Trait pondéré moyen min max richesse divergence
Masse des graines } 15.1%** | 23.6%** | 19.4** | 13.0*** | 12.5***  ~1.6ns
Date de fructification } 21.4%* | 32.9%**  ~3.6* ~ 8.3%** N 9.8%** 1 4.7*

Date de floraison } 49.2x* | 251***  ~0.9ns ~1.9ns ~1.9ns ~0.8ns

Discrimination

isotopique en cB3 | 6.9** N 5.1** ~0.6ns N 7.1** N 6.5** | 14.2%**
Hauteur reproductrice ~0.5ns 1 5.1** 130.2***  ~1.9ns ~1.8ns | 24.5%**
Hauteur végétative ~1.0ns 1 5.5** ~0.5ns ~2.7ns ~2.5ns | 5.5**
Encombrement | 3.8* ~1.4ns | 8.5%** ~ 3.0* N 3.9* ~2.4ns
Surface d’une feuille N 4.9** ~9.7ns 1 4.5*% 1 7.3%** 1 7.3%** 13.1*
fe‘fjlﬁcse specifique des . ag gunx 1 305%%  —1.9ns 1 5.1% N5.4%  ~0.7ns

Teneur en matiere
seche des feuilles
Teneur en azote des

1 20.5%* | 19.0*** | 5.6** N 26.4*** 1 18.6%** | 5.9**

gl N17.7%*% N6.7%*  ~25ns 1 7.5% N8.4**  ~1.1ns
322?6“&”53” phosphore .y owse 1 4770 —gBns 1 4.9% ~2.0ns  ~15ns
;L?JTI?:sr en carbone des | 4, gus | pg e | 10.0%* | 16.6M* N 9.1 ~1.6ns

5.2 — Richesse fonctionnelle

La richesse fonctionnelle et la divergence fonuiglle ED.,) permettent de
caractériser différents aspects de la distributaes traits des especes au sein des
communautés. Ces deux métriques sont complémentairerthogonales, leurs patrons de
variations entre traits et entre communautés sontrastés (Tableau 15, Figure 46). La
richesse fonctionnellg,e. la gamme des valeurs d’un trait, est importanigr pous les traits
dans toutes les communautés, exceptée pour lacsuffdiaire dans la communauté
abandonnée sur sol dolomitique. Les variations ideesse fonctionnelle sont néanmoins
significatives entre les quatre types de commumsaud@r plusieurs traits. Le long du gradient
d’intensité d’utilisation on observe :

« une diminution de la richesse fonctionnelle poumlasse des graines et la

teneur en matiére séche des feuilles,

« une augmentation de la richesse fonctionnelle [@osurface foliaire,
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« un patron unimodal pour la date de fructificatibemncombrement des plantes,
la surface spécifique des feuilles, la teneur esteades feuilles et la teneur en carbone des

feuilles.

5.3 — Divergence fonctionnelle
Les patrons de divergence fonctionnelle dépenfietément des fonctions associées
aux traits (Tableau 15, Figure 46).

- La divergence fonctionnelle est faibigs. la distribution des traits converge, et
ne varie pas ou peu le long du gradient d’intensfidtilisation pour les traits liés a
I'acquisition des ressources (SLA, LNC, LPC), lests liés a la conservation des ressources
(LDMC, LCCQC), les traits liés a la phénologie (datkesfloraison et de fructification) et le trait
lié & la gestion de 'eawnC).

- La diversité fonctionnelle est forte et ne varies gda long du gradient
d’intensité d’utilisation pour la masse des graieek surface des feuilles.

- La diversité fonctionnelle varie négativement lagodu gradient d’intensité
d’utilisation pour les deux mesures de hauteurr@eyctrice et végétative). La divergence
fonctionnelle est forte pour ces deux traits daascbmmunauté abandonnée sur sol
dolomitique, moindre dans la communauté paturéefegtilisée sur sol calcaire et

intermédiaire dans les deux communautés paturées.

6 — Synthese et discussion

6.1 — Effet du paturage sur la richesse spécifique

L'analyse détaillée de la structure en especesedequatre types de communautés
confirme les résultats obtenus dans le Chapitree8. deux communautés paturées sur sol
calcaire et sur sol dolomitique sont significativerh plus riches en especes que la
communauté paturée (intensément) et fertiliséesalucalcaire et la communauté abandonnée
sur sol dolomitique (Figure 41 et Figure 42). Lehasse spécifiquég. le nombre d’especes
coexistantes, est donc la plus forte dans les comanoigs ou le niveau de paturage, de
perturbation, est intermédiaire (Huston 1979; 199%ppplication de I'hypothése de
perturbation intermédiaire a été proposée pounaéfes pratiques de conservation (Hobbs &
Huenneke 1992) si toutefois I'intérét de la conaon est la richesse spécifique (Pykéta
al. 2005; Van Andel 2005). Mais, pour prédire les ations de richesse, il est néanmoins

nécessaire de connaitre la position de la comménsut les gradients de ressource et
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I'intensité de la perturbation. En effet, I'effet th perturbation sur la richesse dépend a la fois
de lintensité de celle-ci et de facteurs extero@mme la productivité (Proulx & Mazumder
1998) et I'aridité (Milchunagt al. 1988) et comme postulé dans le modele généraudéeoH
(1979; 1994).

6.2 — Effet du paturage sur la distribution des abondances
L’étude des profils de diversité et des courbeslidersité/dominance révele de fortes

différences dans la distribution des abondanceee ertd#s quatre types de communautés
(Figure 42 et Figure 43). La distribution des atsormks des deux communautés paturées, sur
sol calcaire et sur sol dolomitique, est décrite yp@e série lognormale (Preston 1948) alors
gu’elle est décrite par une série géométrique tlmeemmunauté paturée et fertilisée sur sol
calcaire et dans la communauté abandonnée supkwhitique. Certains auteurs considerent
que la distribution lognormale des abondances sigsoes au sein des communautés est liée a
la loi des grands nombres (May 1976¢, quand une multitude de facteurs jouent sur une
variable aléatoire sa distribution tend vers urientrmale. La distribution lognormale des
abondances dans les communautés paturées, debpganrmodérée, traduirait ainsi I'effet
d’'une multitude de facteurs impligués dans le pgeus d’assemblage. En effet, le paturage a
des effets multiples sur le fonctionnement de lmmanauté (e.g. McNaughton 1979; Briske
1996; Bullocket al.2001).

- Les dommages directs du paturage sur les plantessant une diminution de
I'intensité des interactions favorisant les espéaems compétitives et moins palatables.

- Le paturage permet également la colonisation deveilms especes par la
formation de micro-sites sans vegétation.

- Le paturage peut également jouer sur le proces&mende dispersion des
especes zoochores.

« Enfin, le paturage modifie la dynamique des nutritee
Dans ce contexte, I'analyse fonctionnelle des comantés permet en partie de comprendre
les effets positifs du paturage sur la diversitél@entification des caractéristiques de niches

des especes qui augmentent la richesse au nivieanédiaire de perturbation.

6.3 — Les axes de variations interspécifiques
L’analyse multivariée des traits des especes mipafidentifier les axes majeurs de
variation interspécifique parmi les espéces renéestdans ces quatre types de communautés

(Figure 43, Tableau 17). Les covariations entréstréoliaires sont consistantes avec le
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compromis fondamental entre I'acquisition et lasmwation des ressources (e.g. Chagiin

al. 1993; Grime 2001; Wrighdt al.2004). Dans cette étude, les traits liés a la plogie sont
fortement associés a cet axe de variation inteifspée : les espéces capables de conserver
les ressources efficacement sont majoritairementdpeéces chaméphytes au port prostré et a
phénologie tardive, les especes capables d'acquépidement les ressources sont
majoritairement des especes annuelles de phénogtwgece. Ces variations peuvent étre
interprétée comme le passage de la stratégie élanale au stress a la stratégie rudé&yahesu
Grime (1977; 2001) et correspondent au gradiemtehisité d’utilisation des terres (Figure
44). Le second axe de variation est un axe liésdataure des plantes et a la masse des graines
(Diaz et al. 2004). Il n'y a pas de patrons clairs de spéatiis des quatre types de

communautés sur ce second axe de variation intEfisjpe.

6.4 — Les traits de réponse a l'utilisation des tees

Les especes des quatre types de communautés tprésdas syndromes de traits
contrastés et les variations des traits des esgeceontinues le long du gradient d’intensité
d’utilisation (Figure 45, Tableau 15). Les traitsnpgérés par I'abondance relative des especes
présentent des variations plus marquées le lorgratlient d’intensité d’utilisation suggérant
un effet fort des pratiques pastorales sur l'idénfonctionnelle des especes dominantes
(Cingolaniet al. 2007). L'utilisation des traits pondérés par I'atlance relative des especes
apparait comme une méthodologie adéquate pour ifidentes traits de réponse aux
changements d’utilisation des terres, comme propeasé&arnieet al. (2007). Les variations
significatives et continues des traits associéacguisition des ressources le long du gradient
d’intensité s’interprétent comme le reflet de leatgigie da) tolérance au paturage chez les
especes perennese. par la capacité d’'une repousse rapide apres lalial®n et ii)
d’évitement du paturage pour les especes annua#iephénologie précoce (McNaughton
1979; Briske 1996; Weihaat al. 1999; Diazet al. 2001; Pakeman 2004). La diminution de la
masse des graines le long du gradient d’intensitélisiation confirme l'effet positif du
paturage, de la perturbation sur les opportuniggsalonisation (Grime 1977; Weihet al.
1999; Grime 2001). Enfin, l'utilisation des term@a pas ou peu d’effet sur les traits liés a la
stature des plantes et confirme que la réponseeddraits dépend des conditions locales
(Diaz et al. 2001; Vesket al. 2004; De Belloet al. 2005; Diazet al. 2007). La majorité des
especes étudiées ont une faible stature du faibdeaintes hydriques et thermiques imposés
par le climat et la pédologie, I'effet filtre dutpéage ne porte donc pas sur ces traits (De
Bello et al.2005).
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6.5 — L'effet du paturage sur la richesse fonctionglle

La richesse fonctionnelle représente I'étenduevddsurs de traits parmi les espéces
d’'une communauté,e. la variation du trait observé entre les espéces @®@mmunauté par
rapport a la variation observée sur I'ensemble egeces (Masoat al. 2005). Le long du
gradient d’intensité d’utilisation, la richesse étionnelle diminue pour la masse des graines
du fait d’'une perte progressive des espéces avectrde grosses graines comi8apa
pennata,Anthyllis vulnerariaou Carthamus mitissimuglableau 15, Figure 46). La richesse
fonctionnelle diminue également pour la teneur eatigne séche des feuilles, du fait
principalement de la présence & pennatadans la communauté abandonnée sur sol
dolomitique et dans la communauté paturée sur clohdtique. La teneur en matiere seche
de cette espéce est si forte (523 ntyay’elle augmente la richesse fonctionnelle dedees
communautés. La richesse fonctionnelle pour laaserfdes feuilles augmente le long du
gradient d'intensité d’utilisation en partie dutfdu gain d’espéces a trés grosses feuilles non
palatables commé&ryngium campestreou Carduus nutansdeux chardons, et d’especes
palatables au port en rosette com@repis vesicariaTaraxacum officinaleou Sanguisorba
minor. Ces changements de direction de la richesse idbonetle le long du gradient
d’intensité d’utilisation des terres sont doncrlgtfde valeur de traits extrémes pour quelques
especes. Par ailleurs, les variations de richdssesionnelles le long du gradient d’intensité
d’utilisation des terres sont unimodales pour lapplt des autres traitsi) lies a la
phénologie : dates de fructification et de floraisai) a la stature : hauteur végétative et
reproductrice, encombrement des plant@§; a l'acquisition et a la conservation des
ressources : surface spécifique, teneur en az@e earbone des feuilles ;ig) a la gestion
de I'eau: composition isotopique en*qTableau 15, Figure 46). La gamme de traits
représentés au sein des espéces coexistantemeshdgimale a des niveaux intermédiaires
de perturbation. Il s’agit d'une extensification keypothése de perturbation intermédiaire
(Huston 1994, 1999) aux traits des especes contéstaCertaines espéeces ayant une réponse
moins adaptée au paturage et/ou avec des valeuraitdeextrémes sont présentes dans les
communautés paturées. Ces espéeces restent néanpaoiabondantes et/ou sont présentent

transitoirement au sein des communautés paturéeand@998).

6.6 — Le cas de la divergence fonctionnelle
La divergence fonctionnelle représente essentielie la variance des valeurs de traits
des especes présentes dans une communauté popdeté&bdondance relative des especes

(Masonet al. 2003). Les valeurs dED,, décrivent les patrons de convergence/divergence
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des traits entre les espéces dominantes. Les ligsta 'acquisition et a la conservation des
ressources et a la phénologie présentent de faiblesirs de divergence fonctionnelle dans
les quatre types de communautés. Cette convergmuionnelle parmi les especes
constituantes des communautés confirme donc I'éffet des pratiques de gestion sur les
especes dominantes pour ces traits. Par ailleesstraits liés a la stature et la masse des
graines divergent fortement au sein des communalésstraits liés a la hauteur présentent
une divergence fonctionnelle importante du fait ldecoexistence de plusieurs groupes
d’especes avec des hauteurs contrastées dans cbagumeunauté. Dans la communauté
paturée et fertilisée sur sol calcaire, les espéo&®phytes et hémicryptophytes en rosette
coexistent avec des espéces hémicryptophytes aenmp¥. Dans la communauté abandonnée
sur sol dolomitique, les especes chaméphytes auppostré coexistent avec des espéces
hémicryptophytes au port érigé. Dans les deux conamés paturées, ces différents groupes
d’espéces coexistent. La diminution de la divergdionctionnelle pour la hauteur le long du
gradient d’intensité d'utilisation traduit la foremdominance d’espéeces de stature contrastée
dans la communauté abandonnée. L’'abandon ne faymsdans cette étude des especes plus
hautes mais favorise la différenciation des hastewr sein de la communauté (Figure 42).
Ces résultats confirment en partie les hypothésdsriame (2006) sur la distribution des traits
des espéces au sein des communautés, a savomargence des traits liés a la croissance

(SLA, LPC) et la divergence des traits lies a @eré&ration (masse des graines).

7 — Conclusion

Les effets positifs du paturage sur la richesseifigue concordent avec I'’hypothése
de perturbation intermédiaire. Le méme type denépa pu étre identifié pour la richesse
fonctionnelle. Les patrons de richesse fonctiomnpturraient ainsi expliquer les patrons de
richesse spécifique en réponse a une perturbdtesvariations continues des traits liés a
'acquisition des ressources et de phénologie pecke long du gradient d'intensité
d’utilisation des terres sont liées au remplacentespéces tolérantes au stress par des
especes rudérales avec 'augmentation de la pattorb(évitement du paturage). Les espéeces
graminoides sont présentes et particulierementdaraes tout le long du gradient d’intensité
d’utilisation des terres, les changements d'idéndes especes et d'identité fonctionnelle
refletent néanmoins les différences de tolérancep@urage entre ces especes. La forte
convergence fonctionnelle des traits liés a I'asijoin des ressources et a la phénologie a

I'échelle de la communauté confirme donc l'effefilixe » des pratiques pastorales sur les
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espéeces dominantes pour ces traits. Il est tostéfbéressant de noter la possibilité d’'une
hiérarchie au sein de ces filtres. En effet, atpre la hauteur est un trait traditionnellement
associé a I'évitement du paturage (voir la revu®ie et al. 2007), le filtre paturage n’a pas

d’effet sur ce trait dans notre systeme dans laureesu les conditions abiotiques ont

précédemment favorisé des espéces de faible stature

8 — Appendices

Tableau 16. Liste des espéces présentes dans les quatre types de communautés. Les abréviations
correspondent a: Ch, chaméphyte, He, hémicryptophyte, Ge, géophyte, Ph, phanérophyte, Th,
thérophyte pour les types biologiques et a: Cosmo, Cosmopolite ; Euras, Eurasienne ; Europ,
Européenne ; Medit, Mediterranéenne ; Océan, Océanique et Restr, Restreinte pour la chorologie. Les
coordonnées des especes sur les deux premiers axes de I'analyse en composante principale sur les
traits des espéces sont données.

Code  Espéce Famille Type bio Chorologie Axel Axe?2
Alaly  Alyssum alyssoides Brassicaceae Th Europ -1.94 141
An.vul  Anthyllis vulneraria Fabaceae Th Euras 1.00 -0.24
Ap.mon Aphyllanthes monspeliensis  Liliaceae He Medit 1.20 0.16
Ar.ser  Arenaria serpyllifolia Caryophyllaceae Th Cosmo -1.56 1.74
As.cyn Asperula cynanchica Rubiaceae He Europ

As.mon Astragalus monspessulanus Fabaceae He Medit 1.04 -0.63
Br.pin  Brachypodium pinnatum Poaceae He Europ

Br.dia  Bromus diandrus Poaceae Th Europ 2.28 -5.63
Br.ere  Bromus erectus Poaceae He Europ 1.10 -1.87
Br.hor  Bromus hordeaceus Poaceae Th Europ -1.04 -2.33
Bu.sem Buxus sempervirens Buxaceae Ph Medit

Ca.bur Capsella bursa-pastoris Brassicaceae Th Cosmo -3.35 0.28
Ca.nut Carduus nutans Asteraceae He Euras

Ca.fla  Carex flacca Cyperaceae He Cosmo 0.83 -0.80
Ca.hal Carex halleriana Cyperaceae He Medit

Ca.hum Carex humilis Cyperaceae He Euras

Ca.mit  Carthamus mitissimus Asteraceae He Océan 0.23 -0.12
Ca.cae Catananche caerulea Asteraceae He Medit

Ce.pec Centaurea pectinata Asteraceae He Medit 0.97 0.65
Ce.glo Cerastium glomeratum Caryophyllaceae Th Cosmo -2.99 0.19
Ce.pum Cerastium pumilum Caryophyllaceae Th Cosmo -2.12  1.08
Ch.sag Chamaespartium sagittale Fabaceae Ch Medit 1.25 -0.82
Co.min Coronilla minima Fabaceae Ch Medit 0.40 0.84

- 154 -



Cr.san
Cr.ves
Di.pun
Er.cic
Er.ver
Er.cam
Fe.chr
Fe.rub
Fi.pyr
Fi.vul
Ga.cor
Ge.his
Ge.rot
Gl.vul
He.ape
He.can
He.num
Hi.pil
Hi.com
Ho.mur
Hy.per
In.mon
Ko.val
Li.ten
Lo.cor
Mi.hyb
Mu.neg
My.ram
On.str
Or.col
Pl.lan
Po.bul
Po.com
Po.cal
Po.neu
Ra.bul
Ra.gra
Rh.med
Sa.pra

Sa.min

Crepis sancta

Crepis vesicaria

Dianthus pungens
Erodium cicutarium
Erophila verna

Eryngium campestre
Festuca christiani-bernardii
Festuca rubra

Filago pyramidata
Filipendula vulgaris
Galium corrudifolium
Genista hispanica
Geranium rotundifolium
Globularia vulgaris
Helianthemum apenninum
Helianthemum canum
Helianthemum nummularium
Hieracium pilosella
Hippocrepis comosa
Hordeum murinum
Hypericum perforatum
Inula montana

Koeleria vallesiana

Linum tenuifolium

Lotus corniculatus
Minuartia hybrida

Muscari neglectum
Myosotis ramosissima
Ononis striata
Ornithogalum collinum
Plantago lanceolata

Poa bulbosa

Poa compressa

Polygala calcarea
Potentilla neumanniana
Ranunculus bulbosus
Ranunculus gramineus
Rhinanthus mediterraneus
Salvia pratensis

Sanguisorba minor

Asteraceae
Asteraceae
Caryophyllaceae
Geraniaceae
Brassicaceae
Apiaceae
Poaceae
Poaceae
Asteraceae
Rosaceae
Rubiaceae
Fabaceae
Geraniaceae
Globulariaceae
Cistaceae
Cistaceae
Cistaceae
Asteraceae
Fabaceae
Poaceae
Clusiaceae
Asteraceae
Poaceae
Linaceae
Fabaceae
Caryophyllaceae
Liliaceae
Boraginaceae
Fabaceae
Liliaceae
Plantaginaceae
Poaceae
Poaceae
Polygonaceae
Rosaceae
Ranunculaceae
Ranunculaceae
Scrophulariaceae
Lamiaceae

Rosaceae

Th
He
Ch
Th
Th
He
He
He
Th
He
He
Ch
Th
He
Ch
Ch
Ch
He
He
Th
He
He
He
Ch
He
Th
Ge
Th
He
Ge
He
He
He
Ch
He
Ge
He

He
He

Medit
Europ
Europ
Cosmo
Cosmo
Euras
Restr
Cosmo
Europ
Europ
Medit
Medit
Medit
Europ
Europ
Medit
Europ
Europ
Europ
Cosmo
Euras
Medit
Europ
Medit
Euras
Euras
Europ
Europ
Medit
Euras
Cosmo
Euras
Euras
Europ
Europ
Europ
Medit
Medit
Europ

Euras

-1.81
-0.10

-1.58
-4.18
4.36
0.95

0.03
111
1.08
1.08
-1.88
0.74
0.42
0.51
1.07
-1.17
0.79
-0.46

1.20
1.12
0.59
0.10

-1.46
-2.35
1.04
-1.81
0.55
-1.94

0.38
-1.02

-0.22

0.29
0.48

1.34
-1.91

0.43
0.77
-0.33
2.01

-0.25
-3.46
0.37
0.46
-0.01
2.06
0.99
1.58
-0.56
0.84
-1.59
-3.16

0.81
1.10
0.88
-1.49

-1.98
0.89
1.04
-0.69
-1.80
-0.53

0.30
1.65

1.04

-0.93
-1.32
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Sc.ann
Sc.lac
Sh.arv
So.ole
St.med
St.pen
Ta.lae
Ta.off
Te.cha
Te.mon
Te.pol
Th.ser
Tr.cam
Tr.sca
Tr.fla
Va.pum
Ve.arv
Vi.sat
Vi.tet

Vu.myu

Scleranthus annuus
Scorzonera laciniata
Sherardia arvensis
Sonchus oleraceus
Stellaria media

Stipa pennata
Taraxacum laevigatum
Taraxacum officinale
Teucrium chamaedrys
Teucrium montanum
Teucrium polium
Thymus serpyllum
Trifolium campestre
Trifolium scabrum
Trisetum flavescens
Valerianella pumila
Veronica arvensis
Vicia sativa

Vicia tetrasperma

Vulpia myuros

Caryophyllaceae
Asteraceae
Rubiaceae
Asteraceae
Caryophyllaceae
Poaceae
Asteraceae
Asteraceae
Lamiaceae
Lamiaceae
Lamiaceae
Lamiaceae
Fabaceae
Fabaceae
Poaceae
Valerianaceae
Scrophulariaceae
Fabaceae
Fabaceae

Poaceae

Th
He
Th
Th
Th
He
He
He
Ch
Ch
Ch
Ch
Th
Th
He
Th
Th
Th
Th
Th

Euras
Medit
Euras
Europ
Cosmo
Euras
Euras
Europ
Euras
Medit
Medit
Europ
Euras
Medit
Europ
Medit
Euras
Euras
Euras

Cosmo

0.51

-1.88

-3.25
3.61
-2.18
-2.03
2.90
3.02
3.98
271

-1.97
-0.18

-0.47

2.40

1.30

-0.87
-2.01
0.92
-2.00
2.45
2.42
2.53
3.03

1.19
-3.73

-0.10
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Tableau 17. Patrons de covariations entre traits fonctionnels des espéces présentes dans les quatre types de communautés. Les coefficients de Pearson et
significativités associées sont donnés. Les niveaux de significativité correspondent a : *, P < 0.05 ; **, P < 0.01 et ***, P < 0.001. Les corrélations entre traits
associés a la méme fonction sont indiquées en gris foncé, les corrélations entre différentes fonctions en gris clair. Les transformations appliquées pour
normaliser les traits sont données dans le Tableau 14.

Fru Flo AC™ repH vegH LatSpr LA SLA LDMC  LNC LPC LCC
SM 0.52%* 0.31*  0.08 0.29*  0.42*  0.29*  0.34* -0.04  0.09 0.51** .0.05  0.38*
Fru 0.68***  0.42** 0.23 0.29*  0.22 0.11 -0.09  0.26*  0.23 -0.30  0.62%*
Flo 0.44*  .0.02  0.03 0.03 001 -0.19*  0.29*  -0.17  -0.49%* (.48%*
AC” -0.04  -0.01 0.2 012 0.22 -0.18  0.16 0.02 0.26*
repH 0.74**  0.45** 0.60*** 0.12 0.04 0.23*  0.23 -0.10
vegH 0.61** 0.42%* 0.21*  0.20 0.37**  0.12 0.14
LatSpr 0.38*** -0.03 0.05 0.28 0.07 0.04
LA -0.04 -0.23*  0.28**  0.24 -0.17
SLA -0.39%** 0.40** 0.58*** .0.16
LDMC L0.33%% 055 0.4k
LNC 0.53%*  0.06

LPC -0.45**







— Chapitre 6 —

Intensité des interactions interspécifiques et

traits fonctionnels des especes végétales




“The first part of any analysis of competition ésdetermine whether
it occurs and then what its form is. Having doris,ttve may ask,
Does it matter?”

Reeset al.(1996)

“A detectable process may not necessarily playedg@minant role.”
Brooker & Kikividze (2008)

1 — Introduction

1.1 — Les interactions interspécifiques situ

La définition de la compétition ou des interaci@u sens large telle que définie par
'approche binaire inspirée des équations de LoteHerra ne s’appligue pas aux
communautés naturelles multispécifiques (Tilman 7)98 es espéces sont rarement en
contact deux a deux au sein des communautés. linduadst potentiellement en interaction
avec toutes les espéeces constitutives de la comutéured ce proportionnellement a leur
abondance relative. Ce lien entre l'identité dedividus en interaction et 'abondance des
especes est la base conceptuelle des indices éesithvdéveloppé par Simpson. L'indice de
concentration des dominances (Chapitre 2) corresgofa probabilité que deux individus
échantillonnés au hasard appartiennent a la mémecesou probabilité de rencontre
interspécifique pour reprendre les termes de Hurl@71). Pour palier a cette approche
binaire, impliquant la construction d’'une matricetraction entre toutes les paires possibles
d’especes en interaction (e.g. Goldberg & Werne8319Keddy & Shipley 1989), la
communauté peut étre considérée comme un miligigb@avec lequel les individus sont en
interaction (MacGillet al. 2006). Par ailleurs les interactions interspéuiig) observéem
situ ne sont pas toujours de nature compétitive. LditiEton est un phénomeéne largement
observé dans les environnements contraignants, leousuvert de plante « nurse » par
exemple (e.g. Franco & Nobel 1988; Tewksbury & 1do2001; Callawayet al. 2002;
Michalet et al. 2006). Les interactions entre plantes peuvent détre négatives
(compétition), neutres ou positives (facilitati®lon le gain, I'absence de différence ou la
perte de valeur sélectivee. de survie, de croissance et/ou de reproductiosjraBvidus en

interaction.

1.2 — L’équilibre entre compétition et facilitation

Des travaux empiriques et théoriques soulignefditeue les interactions positives et
négatives agissent simultanément dans les commasg@reenlee & Callaway 1996;
Callaway & Walker 1997; Holmgreet al. 1997; Pugnaire & Luque 2001). Le bilan des

interactions mesuré correspond a la somme dess effesitifs et négatifs (Brooker &
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Callaghan 1998). L'intensité et la direction degefiactions varient le long de gradients
environnementaux. Nous n’entrerons pas ici dadglat entre Grime et Tilman sur le role de
la compétition le long de gradients de productiditémilieu (voir le Chapitre 1). Méme si de
nombreuses études expéerimentales ont confirmé foméntour a tour chacune de ces deux
théories (Grace 1991; Craine 2005; Grime 2007; @irn2007), les synthéses quantitatives
montrent une absence de variation (Gurewvethl. 1992) ou une faible diminution (Goldberg
et al. 1999) de l'intensité des interactions avec l'augtagon de la productivité. En ce qui
concerne la facilitation, I'hypothese du gradiemt stress prédit une augmentation de la
facilitation avec le niveau de stress abiotiqueriiidess & Callaway 1994). Cette hypothése a
été validée a I'échelle globale le long de gradieadtitudinaux (Callawayet al. 2002) et a
I'échelle locale par diverses expérimentations {ii3&ss & Hacker 1994; Cholet al. 2001,
Callawayet al. 2002; Maestrest al. 2003; Liancouriet al. 2005). Cependant de hombreuses
études ont également rejeté I'’hypothése du gradestress (Walker & Chapin 1986; Wedin
& Tilman 1993; Pugnaire & Luque 2001; Maestteal. 2003). Encore une fois, les choses ne
sont pas si claires puisque compétition et fatidita agissent simultanément au sein des
communautés écologiques et puisque le bilan desraictions dépend également des

caractéristiques des especes.

1.3 — Bilan des interactions et caractéristique desspeces

De maniere générale, les espéces tolérantes a@ss stiacilitent les especes
subordonnées moins tolérantes au stress (Hackeai8e& 1997; Cholest al. 2001; Gomez-
Aparicio et al. 2005) étendant ainsi la niche réalisée de cescespéoins adaptées aux
conditions de stress environnemental et augmerdardi la richesse spécifique locale
(Michalet et al. 2006). Il apparait important dans ce contexte ildat une approche
comparative, d’'utiliser plusieurs especes ciblag guantifier les relations interspécifiquas
situ et de prendre en compte les traits fonctionnelscee especes cibles, en tant que
descripteurs de la niche. Par ailleurs, I'équililergre compétition et facilitation varie en
fonction du stade de vie des plantes (e.g. Morrigv&od 1989; Callaway & Walker 1997;
Suding & Goldberg 1999; Goldberg al. 2001; Schiffers & Tielbdrger 2006; Viollet al.
2006). Cette perception différentes des voisinccaurs de l'ontogénie se traduit par des
bilans des interactions différents : entre la sustila croissance (Liancowt al. 2005), entre
la croissance, la survie et la reproduction (Edks®005), entre les performances des
plantules et des adultes (Howard & Goldberg 20QEs résultats suggerent une dynamique

temporelle des interactions et/ou la réponse asaggmux environnementaux différents qui
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peuvent conduire a un impact contrasté sur les oeamies de la valeur sélectivies.
croissance, survie et reproduction. En effet, Impétition est un processus piloté par les
ressources alors que la facilitation résulte ereg@rd’une ameélioration du microclimat. Cette
hypothese est explicitement testée dans cette @futtle la croissance et la survie d’especes

cibles au cours d’'une saison.

1.4 — Problématique

Dans les chapitres précédents nous avons déstitlicture spécifique et fonctionnelle
des quatre communautés : paturée et fertilisésduralcaire, paturée sur sol calcaire, paturée
sur sol dolomitique, abandonnée sur sol dolomitiqd@ns ce chapitre, nous abordons les
interactions interspécifiques dans le temps etpdies par une approche centrée sur les
individus, i.e. un individu « cible » transplanté dans une comruténatablie. L'effet des
quatre types de communautés de structures spéeiigionctionnelle contrastées est examiné
sur le bilan des interactions enregistré par ciapeees cibles au cours d'une saison de
croissance a la fois en termes de survie et dedssen L’initiation des interactions dans le
temps et I'issue de celles-ci a la fin de I'expé@mntation sont étudiées dans un premier temps.
Nous essaierons ensuite de caractériser I'effefpétiteur ou facilitateur des voisins par des
caractéristiques fonctionnelles et/ou spécifiqlesconvergence des réponses entre especes
cibles sera enfin abordée et discutée au regartraiesde ces especes. Ce chapitre pose les
questions suivantes. 1) Le bilan des interactiolasfén de I'expérimentation différe-t-il entre
la survie et la biomasse des espéces cibles 2uRpoRealécrire I'effet des communautés par la
description de leur structure fonctionnelle ? 3)reponse aux interactions dépend-elle des

caractéristiques biologiques des espéces cibles ?

2 — Matériel & Méthodes

2.1 — Structure spécifique et fonctionnelle des canmunautés

Les structures spécifique et fonctionnelle destreugypes de communautés ont été
décrites précédemment (Chapitres 3,4 et 5). Cestats sont utilisés dans ce chapitre pour
décrire les caractéristiques des « voisinse»]es plantes avec lesquelles les individus cibles

sont en interaction, et sont résumés dans le Tallea
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Tableau 18. Description de la structure spécifique et fonctionnelle des quatre types de communauté.
Les valeurs moyennes (z I'erreur standard) sont données pour les descripteurs quantitatifs. Les lettres
indiquent des contrastes moyens significativement différents au seuil de 5% entre communautés
d’'apres le test post hoc de Tukey. Les espéces dominantes correspondent aux espéces qui
contribuent a 80% de la biomasse de la communauté (Grime 1998). La richesse spécifique est la
densité d’espéces moyenne par m®. L'équitabilité correspond a la formule de Pielou (1969). Ces deux
mesures sont calculées a partir des 8 relevés floristiques réalisés par communauté sur la base de
quadrats comptant 100 points de contacts. La composition correspond a la moyenne des
coordonnées des communautés sur les deux premiers axes d'ordination d'une analyse non
symétrique des correspondances. Les traits fonctionnels correspondent a la moyenne pondérée par
'abondance relative des espéces. Les abréviations correspondent a : SLA, surface spécifique des
feuilles; LDMC, teneur en matieére seche des feuilles; repH, hauteur reproductive et 5"c, composition
isotopique en carbone des feuilles.

Communauté
Paturage + Péaturage Paturage Abandon
Fertilisation
Calcaire Calcaire Dolomie Dolomie
Poa bulbosa Stipa pennata
Bromus erectus Bromus erectus Bromus erectus
Espéces Bromus Vulpia myuros Bromus erectus Carex humilis
dominantes hordeaceus Festuca rubra Stipa pennata Festuca christiannii-
Vulpia myuros bernardii
g Festuca rubra Koeleria vallesiana
b5
o
it : A B B A
W Richesse 11.2 (£1.7) 18.5 (£ 1.5) 18.6 (x 1.3) 12.6 (£ 0.7)
Equitabilité A80.71(x0.02) "0.71(x0.02)  "0.68(+x0.03) 20.79 (+0.02)
Compo- Axel "-2.84(£0.74) ®0.89 (+0.46) 8171 (x0.27) 0.44 (+0.18)

sition Axe2 "0.81 (+0.30) A0.78 (£ 0.16) A0.37 (+0.30  °-2.43(+0.35)

SLA(m®kg™  "22.00(+x061) ®17.52(+0.55) ©14.87 (+0.36) °12.79 (+0.41)

o LDMC (mg.g Yy A276 (+8) ®303 (+ 6) 8321 (+7) ©382 (+11)

‘©

= A B B B
Hrep (cm) 69.0 (+1.7) 79.8 (+4.2) 85.9 (+ 0.5) 82.5 (+ 1.4)
5"C (%) A.27.92(+0.02) "B-27.87(£0.09) ©B-27.67(+0.06) ©-27.32(+0.08)

2.2 — Les espéces cibles

Les especes graminoides dominent largement letreqiigpes de communauté
(Tableau 18, Chapitres 3, 4 et 5). Cinq especewmigtides pérennes ont été sélectionnées
comme especes cibleise. comme marqueurs des interactions interspécifiquesein des

quatre types de communautés. Ces especes présdaesedifférences de traits fonctionnels
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liés a la stature, a la stratégie d’acquisitionsesmation des ressources ainsi que des patrons
contrastés d’abondance relative dans les quatrencoautés (Figure 47).

oA B. erectus o B) B. pinnatum - C)C. humilis
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Figure 47. Variations d'abondance relative des cinq espéces cibles entre les quatre types de
communauté : A) Bromus erectus, B) Brachypodium pinnatum, C) Carex humilis, D) Festuca
christiani-bernardii et E) Koeleria vallesianna. Les abréviations correspondant aux quatre types de
communautés sont : Pat Fert Calc, paturage et fertilisation sur sol calcaire, Pat Calc : paturage sur sol
calcaire, Pat Dolo : paturage sur sol dolomitique et Aban Dolo : abandon sur sol dolomitique.

Bromus erectududs. est une graminée au port érigé, de statnperiante (30-100 cm),
dominante dans toutes les communauischypodium pinnatunfL.) P.Beauv. est une
graminée érigée et rhizomateuse, de stature imper{80-90 cm) et relativement abondante
dans la communauté paturée sur sol calcaire et #amsommunauté paturée sur sol
dolomitique.Carex humilisLeyss. est une laiche clonale de faible statwE)(Bm) qui forme
des anneaux de talles densément agréges. Cetteeespiefaiblement abondante dans la
communauté paturée sur sol calcaire et paturégosaiolomitique, elle fait partie des espéeces
dominantes de la communauté abandonnée sur sahitiojoe. Festuca christiani-bernardii
Kerguélen eKoeleria vallesianaHonck.) Gaudin sont deux graminées cespiteusgeetite
stature (respectivement 25-50 cm et 10-50 cm). deesx especes sont subordonngessu
Grime (1998) dans les communautés paturée suragmie, paturée sur sol dolomitique et

abandonnée sur sol dolomitique.
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2.3 — L’expérimentation

Comme le recrutement des especes considérées agst les interactions
interspécifiques ont été étudiées sur des individsss d'éclats de plantes adultes. Les
premieres étapes du cycle de vie, 'émergence, la survie et la croissance précoeesomt
donc pas prises en compte. La survie et la morgi®lde chaque individu a été mesurée
régulierement pour chacun des 640 individus ciblegpéces cibles x 4 individus par plot x 4
types de communauté x 2 densités de voisins : evens veégétation x 4 répétitions) entre la
transplantation en octobre 2006 et la récolte demdisses fin juillet 2007. Le protocole de

I'expérimentation est détaillé dans le Chapitre 2.

2.4 — Quantifier les interactions

Afin de suivre la dynamique de croissance desvidds cible, des relations
allométriques ont été établies pour chaque espdtce ka biomasse séche et la morphologie
des plantes décrite par la hauteur végétative expéinsion latérale a la fin de
I'expérimentation (Tableau 19). Une correction @ @ppliquée a la biomasse estimée afin de
prendre en compte le biais systématique introdait fa transformation logarithmique
(Sprugel 1983).

Tableau 19. Relations allométriques entre la biomasse seche et la morphologie — hauteur végétative
et expansion latérale — pour chaque espéce cible. La correction est calculée a partir de la formule de
Sprugel (1983) permettant de corriger le biais systématique introduit par la transformation
logarithmique. Les abréviations correspondent a: n, nombre total d'individus récoltés a la fin de
I'expérimentation (ayant survécu) et utilisé pour calibrer les relations allométriques ; Int, ordonnée a
I'origine. Les niveaux de significativité pour les coefficients estimés correspondent a: ns, non
significatif; *, P < 0.05; **, P < 0.01 et ***, P < 0.001.

Coefficients estimés

Espéce cible n R? Int Exp Haut Correction
n latérale végétative

Bromus erectus 112 0.75*** -4.584** 1.953***  -0.516** 1.560
Brachypodium pinnatum 96 0.88*** -6.128** 2.031***  0.003ns 1.344
Carex humilis 77 0.40** -4933** 1.147***  0.076ns 1.290
Festuca christiani-bernardii 122 0.75*** -6.065** 2.335***  0.184ns 1.482
Koeleria vallesianna 121 0.64*** -5.224**  2.358***  -0.390ns 1.540
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Pour chaque espéce cible, du fait du faible nordlinelividus par plot, la médiane de
la biomasse a été calculée pour décrire les irtterecinterspécifiques a I'échelle du plot. La
probabilité de survie a été estimée par plot a whadpte de suivi par la moyenne de la
distribution postérieure (approche bayesienne) dénprendre en compte les différences
d’échantillonnage dues a une mortalité différelgiantre les espéces et les communautés
suite a la transplantation :

_ n+l
nt1+2

Equation 25

n et ny représentent respectivement le nombre d'indiviayent survécu aux tempstt;

(date du premier suivi apres la transplantatiory, tB.cembre 2006). Une note statistique est
en cours d'écriture sur le traitement des donnéesfrdquence en écologie (survie,
germination...) quand I'échantillonnage est faible@t equilibré (Annexe 2).

Pour quantifier la direction et la force des intti@ns, le logarithme du ratio de réponse entre
les individus en présence de voisins et sans wisiog Response Ratio en anglais ou InRR)

a été calculé :

X..
In RR(Xij ): ln(X_”j Equation 26

IC
Xij et Xic sont respectivement les valeurs de la performXr(serrvie ou biomasse) de I'espéce
cible i dans la communaujéet dansc, le plot control apparié sans végétation. Une wale
négative de InRR indique la compétitiare. une performance inférieure en présence de
voisins a celle observée pour le control sans mpiors qu’une valeur positive indique la
facilitation. Le Log Response Ratio est un indicemplitude d'effet développé dans un
contexte de méta-analyse (Hedgesl. 1999) et maintenant largement utilisé dans littéea
sur les interactions entre plantes (Weigelt & ffell2003; Armaset al. 2004; Oksaneet al.
2006). Le Log Response Ratio présente deux prégridgésirables dans I'analyse de l'effet
d’'un traitement par les méthodes de la statistigiassique. Le Log Response Rat)o
linéarise la métrique c'est-a-dire qu’il est affede maniere symétrique par un changement
d’égale amplitude au numérateur ou au dénominateui) normalise la distribution de
I’échantillon (Hedge®t al. 1999).
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2.5 — Analyses statistiques

Les effets de lidentité de I'espéce cible, dalditité des voisins et le terme
d’interaction, sur le bilan des interactions a ila de I'expérimentation (valeurs de InRR
calculées pour la survie et la biomasse) ont &té fgar analyses de variance. Des analyses de
variances répétées dans le temps ont été utilipées décrire les patrons temporels
d’interactions et notamment identifier les effatee$ du type de communauté et du temps.
Une droite de régression a été calculée pour chespece cible entre la hauteur des voisins
et le bilan des interactions enregistré a chaquwe. dues relations entre les traits des espéeces
et la réponse aux interactions ont été testées lavegefficient de Spearman. Les analyses
statistiques ont été effectuées sous le logicig Pevelopment Core Team 2007).

3 — Bilan des interactions a la fin de I'expérimeration

Apres une saison de croissance, la performancsigrsficativement différente entre
les individus cibles en interaction et les indi\gdsans voisins (Figure 48). La survie apparait
supérieure en présence de voisins pour toutessfEces sauB. erectus pour qui la survie
est toujours tres importante (~ 80%) que ce s@caw sans Voisins et ce quel que soit le
voisin (Figure 48A a E). Pour les quatre autresesp dont la survie est facilitée, I'effet
facilitateur est supérieur dans la communauté pétet fertilisée sur calcaire. Le bilan des
interactions mesuré par la survie des individussddmonc a la fois de l'identité de I'espéce
cible et du type de communauté (Tableau 20). Equieconcerne la biomasse a la fin de
I'expérimentation, un fort effet compétiteur desatya types de communauté a été détecté par
quatre especes cibledB. erectus B. pinnatum F. christiani-bernardii et K. vallesianna
(Figure 48FGI et J). Les interactions sont neup@s la cinquieme espéce cib@, humilis
(Figure 48H). Le type de communauté n’a pas d'eftetl'intensité des interactions mesurée
par la biomasse, celle-ci dépend seulement denliidede I'espece cible, méme lorsqQe
humilis n'est pas considérée dans l'analyse (Tableau lZD)non significativité du terme
d’interaction entre l'identité de l'espece et lgpdyde communauté indique une réponse
similaire des espéces cibles aux interactions faurvie et la biomasse. L’amplitude de la
réponse dépend cependam} de I'espéce cible (effet identité de I'espéce)ettype de
voisins (effet type de communauté) pour la surti@) eseulement de I'espéce cible pour la

biomasse.
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Figure 48. Performance des cinq especes cibles au sein des quatre types de communauté a la fin de
I'expérimentation : de A) a E) survie et de F) a J) biomasse. Les couleurs correspondent aux densités
de voisins : en blanc, sans voisin et en noir avec voisins. Les résultats du test de I'effet de la densité
de voisins (simulations pour la survie, test de Wilcoxon pour la biomasse) sont donnés. Les niveaux
de significativité correspondent a : ns, non significatif ; , P < 0.01 et *, P < 0.05.
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Tableau 20. Effet de l'identité des espéces cibles et du type de communauté sur le bilan des
interactions (INRR) pour la survie et la biomasse a la fin de I'expérimentation. Les valeurs de F et de
probabilité associée (P) sont obtenues par une analyse de variance a deux facteurs. L'abréviation ddl
correspond au degré de liberté dans le test de l'effet du facteur. Les niveaux de significativités
correspondent a : ns, non significant; *, P < 0.05; **, P < 0.01; ***, P < 0.001.

Performance Source de variation ( ddlI) F P

Survie

(sans B. erectus)
Identité de lespéce cible (4) (21'5736) ?dofé_’?ns)

. 5.12 0.003**

Type de communauté (3) (5.23) (0.003*)
Identité de I'espéece cible x 0.66 0.781ns
Type de communauté (12) (0.377) (0.941)

Biomasse

(sans C. humilis)
Identité de I'espece cible (4) (25?;; ?oodgg}*)
Type de communauté (3) (21'2626) (()0019&;1)3
Identité de I'espéece cible x 0.95 0.503ns
Type de communauté (12) (1.19) (0.324)

4 — Bilan des interactions au cours d’'une saison d@oissance

4.1 — Survie et biomasse des espéces cibles

Une interaction neutre et constante pour la swteiB. erectuset une augmentation
de la facilitation pour la survie des quatre auaggéces s'observent au cours du temps dans
les quatre types de communautés (Figure 49). Bopinatum C. humiliset F. christiani-
bernardii, I'effet significatif de l'interaction entre le b de communauté et le temps dans
'analyse de variance avec mesures répétées esh d@l trajectoire différente de la
communauté paturée et fertilisée sur sol calcairel'effet plus facilitateur de cette
communauté. L’'établissement de relations allomé&sqpour chaque espéce cibles nous a
permis de modéliser la croissance des individusréirmlu suivi de la morphologi&{ > 0.40
et P < 0.001, Tableau 19). L'expansion latérale estrpoutes les espéces le meilleur
prédicteur de la biomasse. La hauteur végétatium aeffet significatif pourB. erectus
seulement. Les deux parametres ont cependantgtérgés dans le modele de régression, car
méme si I'effet n'est pas significatif, I'ajout diuparameétre disponible améliore toujours la
prédiction. Les interactions enregistrées par tanisse des espéces cibles au cours de la

saison sont facilitatrices, neutres ou compétitiregure 49F a J). Pour chaque espece cible,
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I'effet du temps est significatif et le type de coomauté n'a pas d'effet. Apres la phase
hivernale ou les interactions sont neutres, stabléadépendantes de l'identité des voisins
(jusqu’au jour 150, a la mi-avril), I'issue de lanspétition augmente graduellement jusqu’a
atteindre son maximum a la fin de I'expérimentafmur quatre des cingq espéces cibles. En
ce qui concerne la cinquieme espe€e, humilis les interactions expérimentées sont
facilitatrices pendant I'hiver et deviennent praggigement neutres. Enfin, I'effet significatif
de l'interaction entre le type de communauté etelaps pouB. erectusC. humiliset F.
christiani-bernardiidans les analyses de variance avec mesures repéi@éespond a I'effet
moins compétiteur de la communauté paturée eti$ésisur sol calcaire que les trois autres

types de communauté (Figure 49F a J).
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Figure 49. Variations de I'intensité des interactions (INRR) mesurée sur A) a E) la survie et sur F) a J)
la biomasse au cours d’'une saison de croissance. La significativité de I'effet type de communauté
(Cté), de l'effet temps (Tps) et de l'interaction entre les deux (Cté x Tps) obtenue par analyse de
variance a mesures répétées est indiquée sur chaque graphique.
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4.2 — Croissance des voisins
La croissance en hauteur des voisins débute 18@ japrés la mise en place de

I'expérimentation, ce qui correspond a la mi-magiFe 50).
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Figure 50. Variations de la hauteur végétative (trait plein) et reproductrice (trait pointillé) des
« voisins » au cours d’'une saison de croissance (de mi octobre 2006 a fin juillet 2007) pour les quatre
types de communauté (représentés par des symboles différents).

Les hauteurs végétatives et reproductrices sontimades a la mi-juin et restent stables
jusqu’a la fin de I'expérimentation a la fin du reaie juillet. L'intensité des interactions
enregistrée par la biomasse des espéces ciblelesment dépendante de la croissance des
voisins, mesurée ici par la hauteur. En effet, ggessions linéaires significatives ont éte
établies entre le Log Response Ratio pour la bismas la hauteur des voisins pour chaque
espece cible dans chaque type de communautés €FBdur a E). La pente de la régression
calculée pour I'ensemble des communautés (Figur@ &4t liee a la phénologie des espéces
cibles indiquée ici par la date de floraison (FegGRA). L’issue des interactions mesurées sur
la biomasse a la fin de I'expérimentation est égelat pilotée par la phénologie des espéces
cibles (Figure 52B).
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Figure 51. Relations entre la hauteur des voisins et l'intensité des interactions enregistrée par la
biomasse des cing espéces cibles. Les symboles correspondent aux quatre types de communauté. La
ligne pleine représente la droite de régression. La ligne pointillée délimite les interactions positives
(dessus) et négatives (dessous). Les coefficients de corrélations de Spearman entre la hauteur des
voisins et le bilan des interactions enregistré par la biomasse des espéces cibles est donné pour
chaque espéce cible et par type de communauté. Les niveaux de significativité correspondent a : ns,
non significatif ; *, P <0.01 ; *, P < 0.05, **, P < 0.01 et *** P < 0.001.

Pente

A) B)
o
8F
o
Ol el
o
.CA humilis +C. humilis
[%)]
8L K. vallesiana. % at
p=d .
' IS
N ® Q
F. christiani-bernardil m o
St
o © K. vallesiana
L ® x F. christiani-bernardii
Q@ B. erectus c
= 9t B. erectus
B. pinnatum. ' *
—_ * <
9 Rg =-0.89 o| Rs=-0.89* B. pinnatum
5] L1 1 1 1 1 1 ! N[ 1 1 1 1 1 !
40 60 80 100 120 140 160 40 60 80 100 120 140 160
Date de floraison (jj) Date de floraison (j)

Figure 52. Relations entre la phénologie des espéces cibles (date de floraison extraite de la Flore des
Causses en nombre de jours depuis le 1% janvier) et la réponse aux interactions : (A) vitesse des
interactions, i.e. pente de la relation entre le INRR calculé sur la biomasse et la hauteur des voisins
(Figure 51F), et (B) bilan des interactions mesuré sur la biomasse a la fin de I'expérimentation, i.e.
moyenne des InRR calculés sur la biomasse finale dans les quatre types de communautés. L’erreur
standard observée entre les quatre types de communautés est donnée pour le bilan des interactions.
Les coefficients de Spearman indiqués sont significatifs au seuil de 5%. La ligne pointillée délimite les
interactions positives (dessus) et négatives (dessous).
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5 — Synthese et discussion

5.1 — Variations de l'intensité des interactions agours du temps

Des patrons contrastés d’interactions selon |dopeance considérée, survie ou
biomasse, ont été détectés tant du point de vda dgnamique que de l'issue a la fin de
I'expérimentation (Aarssen & Keogh 2002). La surdie toutes les espéces cibles dBuf
erectusapparait facilitée, avec un effet facilitateur in@axm de la communauté paturée et
fertilisée sur sol calcaire (Figure 48A a E et F&@d9A a E). La biomasse de toutes les
especes cibles sal. humilisapparait fortement déprimée dans toutes les coraniés ce
qui traduit une compétition intense (Figure 48Fe&i Bigure49F a J). La compétition percue
sur la biomasse est clairement liée a la croissdese/oisins, mesurée par la hauteur de ceux-
ci (Figure 51). Ces résultats d’'une facilitationlaeurvie et d’'une compétition de la biomasse

ont déja été reportés dans d’autres systemes liasrflackstein 2005; Liancougt al. 2005).

5.2 — De la protection des voisins a la compétition

Le climat régnant sur le plateau du Larzac edfiquéierement difficile (Chapitre 2).
La croissance des plantes est a la fois contrpentéa rudesse des hivers et l'aridité des étés.
L’observation de la facilitation pour la survie e¢ relativement t6t dans la saison est
consistante avec I'hypothése d’'une améliorationrdcroclimat sous le couvert des voisins
pendant I'hiver. La compétition enregistrée pabitamasse des cibles s’observe a partir de la
mi-avril, dés le redémarrage de la croissance desng (Figure 49 etFigurg). L'intensité
de la compétition est fortement liée a la croiseaens hauteur des voisins au cours de la
saison (Figure 51). Ces résultats confirment l'intignace des traits liés a la stature des plantes
pour décrire et prédire I'effet compétiteur des ommautés comme suggéré par Mc@ilal.
(2006) et demontrée dans les expérimentations paires d’especes (e.g. Gaudet & Keddy
1988; Keddy & Shipley 1989). Il s’agit a notre caissance de la premiere validation
expérimentale de cette relationsitu, dans des communautés multispécifiques de stesgtur
spécifiqgue et fonctionnelle contrastées et ce, aursc d'une saison de croissance. Les
ressources a la base des interactions n’ont pageéfices dans cette étude méme si nous
faisons I'hypothése d’'une compétition pour la luriét I'eau. L'effet de la taille des plantes
dans les relations de compétition traduit en géréraature asymétrique des interactions
(Schwinning & Weiner 1998). Les plantes de statomeortante monopolisent les ressources

qui sont limitantes pour les plantes situées esales Le suivi régulier effectué dans cette
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expérimentation a permis de détecter linitiatioa k& compétition asymétriqgue entre les

voisins et les espéeces cibles directement relléeéissance de ces derniers.

5.3 — Convergence de I'effet des voisins

Les quatre types de communautés de structurefispecet fonctionnelle contrastées
ont le méme effet négatif sur la biomasse des espébles (Figure 48 etFigud®, Tableau
20). En ce qui concerne la survie, I'effet du tgfcommunauté (Tableau 20) correspond a
un effet plus facilitateur de la communauté patweetertilisée. Il s’agit en fait d’'une survie
moindre dans les contréles sans voiskhs 8.5 etP < 0.001) et non d’'une amélioration de la
survie au sein des voising E 0.89 etP = 0.453). Nous expliquons ce résultat par une
exposition différente de la communauté paturéeerttifée (au nord du domaine) comparée
aux trois types de communauté. Ces résultats mettmhement 'emphase sur les traits liés a
la taille pour caractériser I'effet compétiteur demmunautés de plantes herbacées sur la
biomasse d'especes cibles (e.g. Gaudet & Keddy;1R&88dy & Shipley 1989). La hauteur
est donc un bon indicateur de la quantité de resesulisponibles sous les couverts herbaceés.
Une étude précédente de I'équipe ECOPAR du CEHardm expérimental a effectivement
permis de lier la hauteur a la quantité de lumé&ird’eau sous le couvert par une approche
mécaniste (Violleet al, en préparation). En dépit d’une structure spfgif et fonctionnelle
contrastée, l'intensité de la compétition a ladala saison de croissance est identique dans
chaque communauté. Nous expliquons ce résultatapdominance dé. erectusdans les
quatre types de communautés. La similarité de dtefEompétiteur des différentes
communautés nous conduit a poser la question m@diitance des interactions entre plantes
dans la structure des communautés (Welden & Slai886; Brookeret al. 2005; Brooker &
Kikividze 2008). La compétition est un phénoméndedi@ble dans ces communautés
(Brooker & Kikividze 2008) mais probablement peupontant du fait de facteurs extérieurs

comme le paturage qui limite I'occurrence de ce@ssus.

How to move from observation of competition to irgfieces about
community structure?
Welden & Slauson (1986)

5.4 — Phénologie et réponse des espéces cibles

Enfin, les réponses des espéces cibles convergetgment comme lindique
I'absence d’effet de l'interaction entre le type @@mmunauté et I'identité des espéces dans
les analyses de variance (Goldberg & Barton 198®me si les directions des réponses
concordent, 'amplitude des réponses dépend forieme I'identité et de la phénologie des

- 175 -



especes (Figure 52). Plus les espéces cibles sintqes et moins celles-ci sont affectées par
la compétition. La réponse a la compétition @e humilis représente le cas extréme. La
facilitation hivernale est due a la croissance fpéscoce de cette espéce, favorisée en
présence de voisins. Les interactions deviennesuinneutres suite a I'arrét de la croissance
de cette espéce que ce soit en présence ou nomisiasvalors que les autres especes
entament leur phase de croissance. Ces résultdisnment donc que le timing et la vitesse de
la réponse des individus aux interactions du faitfférences de phénologie et/ou de vitesse
de croissance sont essentiels a linterprétation @gérimentations de manipulation des
voisins (Aarssen & Epp 1990). La réponse a la caitipé, i.e. I'aptitude des plantes a tolérer
d’autres especes, identifiée dans cette expérimienteorrespond a la stratégie d’évitement
sensuKeddy (1998) : les especes les plus précocesrsatfie moins de la compétition et
bénéficie le plus de la facilitation. L’examen derélation entre la réponse aux interactions et

les traits des espéces nécessitent néanmoins omrexa@mplémentaire.

6 — Conclusion

Cette expérimentation retracant les interactioqmeementées par cing espéeces cibles
au sein des quatre types de communauté au cours gaison de croissance a donc permis de
montrer une tendance a la facilitation de la suduidait d’'une amélioration du microclimat
sous le couvert des voisins pendant I’'hiver etintense compétition pour la biomasse lié a la
croissance des voisins. La direction des interastiexpérimentée par les especes cibles est
fortement conservée entre espéces et entre typesnd@unautés. L'effet similaire de quatre
communautés présentant de fortes différences detwste spécifique et fonctionnelle est
discuté a la lumiére de la dominanceBleerectusdans toutes les communautés. Enfin, si les
directions des réponses des especes convergemplitade des réponses dépend fortement de

I'identité et de la phénologie des espéeces endoten.
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— Chapitre 7 -

Direction, amplitude et mécanismes de la
variabilité intraspécifique des traits foliaires au

sein des communautés de plantes herbacées



1 — Introduction

1.1 — Les variations interspécifiques des traits fiaires

Les synthéses globales sur la diversité des talisres, i.e. les descripteurs de la
structure et du fonctionnement des feuilles, réweélene convergence globale dans le
fonctionnement des plantes (Reigt al. 1997; Wright et al. 2004) et des variations
significatives le long de gradient climatiques (Ut et al. 2004). La surface spécifique des
feuilles (SLA) et la teneur en matiére seche desllés (LDMC) sont deux traits clés
impliqués dans ce schéma universel de gestion elsources par les plantes (Poorter &
Garnier 2007). La surface spécifique des feuilies apport entre la surface d’une feuille et
sa masse seche) est reliée a I'échelle de ladeuilh vitesse d’assimilation du carbone et a la
durée de vie des feuilles (Reich et al. 1997) d®céhelle de la plante a la vitesse de
croissance relative (RGR) (Poorter & Garnier 20QA) teneur en matiere seche des feuilles
(i.e. rapport entre la masse séche et la masse fralehe teuille) est une estimation de la
densité des tissus, elle est liée a la durée daleseorganes et donc a la rétention des
nutriments dans la plante (Ryser & Urbas 2000; feo& Garnier 2007). A I'échelle locale,
ces traits décrivent la réponse des plantes auxficettbns du régime de perturbation par le
paturage (Diazt al.2001; Adler 2004, 2005) ou I'abandon des cultt&srnieret al. 2004)
et a la productivité/fertilité du milieu (e.g. Ptar & de Jong 1999; Crairet al.2001; Poorter
& Garnier 2007). Si les études individuelles réuélene forte variation des traits au sein des
communautési.e. une forte diversité fonctionnelle, il existe uerifort entre les traits des
especes dominantes et le fonctionnement des éeasystentre : le RGR et la productivité
(Vile et al. 2006), le SLA et la productivité (Garniet al. 2004) ou encore le LDMC et la
vitesse de décomposition de la litiere (Garmierl. 2007). La prise en compte a la fois des
caractéristiques fonctionnelles des espéces etede dtatut au sein de la communauté
(dominance) est permis par le calcul des trait<dpo¥Fs par 'abondance relative des especes
de la communauté (Viollet al.2007b).

1.2 — Des variations intraspécifiques malgreé les ptocoles standards

Des protocoles expérimentaux ont été établis peamettre la mesure adéquate des
traits foliaires et la comparaison des données@atrdes (Garnieat al. 2001b). Les facteurs
ayant un effet important sur la surface spécifiguéa teneur en matiere seche des feuilles
comme l'ontogénie ou le développement allométrigukintensité du rayonnement ont ainsi

pu étre identifiés (Garnieet al. 2001b). Les mesures standards de ces deux tmits s

-178 -



réalisées sur la derniére feuille mature pleinenegpbsée et ne présentant pas de dommage
par les herbivores ou pathogenes. Bien gu'utilisantprotocole standard, de nombreuses
études expérimentales reportent des variationasipécifiques (e.g. Poorter & de Jong 1999;
Garnieret al. 2001a). En général, les variations intraspéciqoet la méme direction entre
les especes, c'est-a-dire que les hiérarchiesade foliaires entre les espéces mesurées dans
plusieurs conditions environnementales sont globefé conservées (Poorter & de Jong
1999; Garnieret al. 2001a; Mokany & Ash 2008). Une espéce 1 avec wteuv de trait
supérieure a celle d’'une espece 2 dans un envinmemeA conserve une valeur de trait

supérieure dans un environnement B (Figure 53).
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Figure 53. Variations hypothétiques des valeurs de traits de deux espéces représentées par deux
symboles dans deux environnements (A et B). Les variations illustrés de a a d entrainent une
conservation de la hiérarchie entre les deux espéces. Extrait de Garnier et al. (2001a).

Ces résultats sont généralement obtenus par laazampn de situations trés contrastées :
entre sites différents par le régime des précipitatet la température (Garnier al. 2001a)

ou entre le terrain et le laboratoire (Poorter &dag 1999; Mokany & Ash 2008). Une étude
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récente sur des communautés de plantes ligneugesterecependant des variations
intraspécifiques continues le long d’'un gradienviemnemental de disponibilité en eau
(Ackerly & Cornwell 2007). Ces auteurs proposentpthcer les variations intraspécifiques
des traits au coeur d’'une approche intégrant I'égeléonctionnelle et I'analyse de gradient
dans I'étude des communautés écologiques. Lesioasantraspécifiques des traits (attributs
des especes dans chaque type de communautés) 'posenible des especes sont

représentées en fonction du trait de la commun&igére 54).
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Figure 54. Variations intraspécifigues de la surface spécifigue des feuilles (SLA) des especes
constituantes des communautés en fonction de la moyenne des SLA des espéces de la communauté
pondérée par leur abondance relative. Les valeurs pondérées de SLA sont fortement et positivement
associées a la disponibilité en eau dans cette étude concernant les communautés de plantes
ligneuses de la réserve biologique de Jasper Ridge, en Californie (USA). Les variations
interspécifiques du SLA au sein de chaque communauté se lisent verticalement. La ligne pointillée
représente la premiére bissectrice (y = x). Les valeurs de traits de trois espéces données en exemple
sont représentées par des symboles différents. Les lignes pleines correspondent aux droites de
régression entre les valeurs de ftrait intraspécifiques et la valeur pondérée du trait a I'échelle de la
communauté. La pente (b;) décrit la direction et 'amplitude de la variabilité intraspécifique le long du
gradient. Il s’agit du degré de variation intraspécifique des traits relativement au changement total des
traits entre communautés. Par ailleurs, les auteurs proposent une décomposition additive des traits
des espéces analogue a la décomposition additive de la richesse spécifique proposée par Whittaker
(1975) en composante a intra-site et § inter-site. Pour chaque espece i, les auteurs définissent la
valeur 8 du trait, i.e. la moyenne du trait pondérée par I'abondance relative de I'espéce dans chaque
communauté, comme la position de I'espéce i le long du gradient de trait de la communauté. La valeur
a; du trait est définie comme I'écart entre la valeur S et le trait de la communauté, i.e. moyenne du trait
pondéré par I'abondance relative des taxa co-occurents, et correspond a la distance a la premiere
bissectrice. L'amplitude de niche de lI'espéce i (R;) représente la gamme des valeurs de trait des
communautés ou I'espéce i est présente. Extrait de Ackerly & Cornwell (2007).
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L'intégralité de cette approche ne peut étre réalidans notre étude car les communautés
étudiées correspondent a seulement quatre sitgatmrtrastées d’utilisation des terres. Cette
représentation graphique sera néanmoins utiliséeelt& permet une lecture rapide de la

diversité fonctionnelle au sein des communautés,vdeations de traits entre communautés

et de 'amplitude et de la direction de la varidiintraspécifique entre les communautes.

1.3 — Les deux sources de variabilité intraspécifiege

La variabilité intraspécifique observigesitu entre des environnements contrastés peut
avoir des origines différentesi) génétique, si les variations observées de phéestyp
correspondent a I'expression de génotypes différegtt ii) environnementale, si les
modifications de phénotype observées ne sont pasigimie génétique mais dues a
'expression différente des génotypes dans des@mwements contrastés, on parle alors de
plasticit¢ phénotypique (Bradshaw 1965; Valladares al. 2000). La variabilité
intraspécifique d’origine génétique observée edis environnements contrastés peut étre
adaptative, on parle alors d’adaptation localee Bkut également étre due au hasard de la
distribution des alléles, on parle alors de dégeaétique. Si I'existence de ces deux sources
de variabilité intraspécifique (variance génétigaeplasticité phénotypique) est aujourd’hui
largement acceptée, le role de chacune est loinedidentifiéin situ. L'identification de la
variabilité intraspécifique consiste en I'étude migpulations d’'une méme espece dans des
environnements contrastés. Le maintien de cettaéabibire intraspécifique peut étre
appréhendé expérimentalement par la transplantattmiproque des phénotypes (e.g.
Snaydon 1970; Snaydon & Davies 1972). Les perfoomsnet traits des individus
transplantés sont ensuite confrontés entre I'enmiement d'origine et le nouvel

environnement.

1.4 — Problématique

Dans ce chapitre nous proposons d’étudier leopsittle variabilité intraspécifique de
deux traits foliaires : la surface spécifique daslfes (SLA) et la teneur en matiere séche des
feuilles (LDMC) a I'échelle locale entre communautdfférant par l'intensité d’utilisation
des terres et le type de sol. Comme dans les cbgptécédents les quatre communautées
étudiées correspondent a la communauté paturéetiéisée sur sol calcaire, la communauté
paturée sur sol calcaire, la communauté paturéessurdolomitique et la communauté
abandonnée sur sol dolomitique. Dans un premiepsenous proposons de décrire les

patrons de variabilité intraspécifique entre leatopl types de communautés et les patrons
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interspécifiqgues au sein des quatre types de commé@rpour I'ensemble des especes par
I'utilisation graphique de l'approche proposée packerly & Cornwell (2007). La
conservation des hiérarchies de traits des espitamnsuite appréhendée entre chaque paire
de communautés. L'amplitude des variations intrei§jgée in situ est analysée pour deux
espéeces Bromus erectuset Koeleria vallesiana Enfin les mécanismes a l'origine de ces
variations intra espece sont appréhendés par upérimentation en conditions controlées
manipulant I'origine des populations BeerectustK. vallesiana les traitements de coupe et
de fertilisation. Ce chapitre pose les questiomgasiies. 1) Quels sont les patrons de variation
intraspécifique des traits foliaires entre commuésue structure fonctionnelle et spécifique
contrastées ? 2) Les hiérarchies de traits dexesmdnt elles conservées entre les quatre
types de communauté ? 3) Quels sont les mécanisimesette variation intraspécifique

observéen situ ?

2 — Matériel et méthodes

2.1 — Traits des especes et caractéristiques formtnelles des communautés

Le SLA et le LDMC utilisés dans ce chapitre oné @esurés a I'échelle de la
population, c'est-a-dire pour chaque espece datpuehtype de communautés. Les calculs de
la moyenne des traits et de la moyenne pondérékapandance relative des espéces ont été
réalisés par quadrats dans le chapitre 5. La me@yeles 8 quadrats pour chaque type de
communauté est utilisée ici (Tableau 21).

2.2 — ldentifier les mécanismes de variabilité inaspécifique

Dans notre étude, la difficulté de suivre leswidlis en milieu paturé nous a conduit a
la mise en place d’'une expérimentation en conditiontrélée plutdt qu’'une transplantation
réciprogue pour identifier les mécanismes de laabdité intraspécifique observéa situ.
Cette expérimentation mime les modifications enviementales entre les différentes
communauté situ, le paturage est appréhendé par la coupe. De@cesgraminoides ont
été sélectionnéeB. erectusetK. vallesianasur la base de patrons d’abondance contreBtés.
erectusest dominante dans les quatre types de commun#&utésllesianaest une espéce
subordonnée. Des individus issus de la communaaiiérge et fertilisée sur sol calcaire,
paturée sur sol dolomitique et abandonnée suraohttique ont été récolté fin aolt 200V
situ. Les plantes ont été cultivées en serre pendamais a Montpellier et éclatées deux fois

avant la mise en place de I'expérimentation aut@mps 2008. Les deux traitements de
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coupe : coupe (C) et non coupe, et les quatreinaihts de fertilisation : aucun apport, apport
d’azote (N), apport de phosphore (P) et apportat&aet de phosphore (NP), ont été appliqués
sur les individus issus des trois origines de pafms : abandon, paturage et paturage
associé a la fertilisation. Les niveaux de fewditiien appliqués dans cette étude correspondent
a ceux appliquém situ: 65 kg.hd.an" pour I'azote (sous forme d’ammonitrate dosé & 33%)
et 40 kg.h#.an' pour le phosphore (sous forme d’oxyde de phospdos#® & 18%). La
fertilisation a été apportée en deux fois, avarapgés la premiére coupe. Les traits foliaires
ont été mesureés fin mai 2008. Les détails des pot#e de mesures des traits des especes et

du plan expérimental sont décrits dans le Chapitre

2.3 — Analyses statistiques

La conservation des hiérarchies de traits entseelgpeéces pour chaque paire de
communautés a été établie par le calcul du coeffidle Spearman. L'effet de I'identité de la
communauté sur les traits des especes communeschaiue paire de communauté est testé
par le testt entre échantillons appariés étant donné la nogépieidance des échantillons
(appartenant a la méme espece). L'effet du typeodemunauté sur les valeurs pondérées du
trait (a I'échelle de la communauté) et sur leeved de traits dB. erectusetK. vallesiana(a
I'échelle de la population) a été testé par anabjsesariance a un facteur. Les contrastes
significativement différents ont été identifiés par test post hoc de Tukey. L'effet de
I'origine de la population, de la coupe et du gaient de fertilisation a été testé séparément
pour chaque trait et chaque espece par une anddys@riance a trois facteurs prenant en
compte les interactions de premier ordre entrefagteurs. Les analyses statistiques ont été
effectuées sous le logiciel R ((R Development Clagam 2007)).

3 — Direction de la variabilité intraspécifiquein situ pour 'ensemble des
especes

Les valeurs de surface spécifique des feuilleAjSHt de teneur en matiére séche des
feuilles (LDMC) mesurées a I'échelle de la commuéalifferent significativement entre les
guatre types de communautés 20,P < 0.001, Chapitre 5, Tableau 21). La valeur mogenn
de SLA pondérée par I'abondance des especes camgés de la communauté augmente
graduellement le long du gradient d’intensité disdition, les valeurs de LDMC diminuent

graduellement.
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Tableau 21. Valeurs de traits de la communauté pour les quatre types de communauté. L’erreur
standard est indiquée entre parenthése. Les lettres différentes indiquent des différences significatives
entre communautés au seuil de 5% d’apres le test post hoc de Tukey.

Type de > 4 1
communautés SLA (m~kg™) LDMC (mg.g ™)
Paturage et fertilisation A21.3 (+ 2.55) %284 (+ 30)

sur sol calcaire

Paturage 817.4 (+ 1.35) 5303 (¢ 15)
sur sol calcaire

Paturage c 5
sur sol dolomitique 14.9 (+ 0.96) 319 (x18)

Intensité d’utilisation

Abandon b c
sur sol dolomitique 13.0 (+1.18) 372 (+29)

La représentation des valeurs de SLA et de LDMC egseces dans chaque type de
communauté en fonction de la valeur moyenne poedgaé I'abondance relative des especes
de la communauté permet de décrire les patronsadi@biité : i) intraspécifique entre

communauté pour l'ensemble des espeécesii)etinterspecifique au sein de chaque

communauté (Figure 55).
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Figure 55. Variations in situ de la surface spécifique des feuilles et de la teneur en matiére séche des
feuilles en fonction de la valeur pondérée du trait par I'abondance relative des espéeces de la
communauté. Les différentes valeurs de traits pour une méme espece entre les communautés sont
reliées. La taille des symboles représente I'abondance des espéces. Les valeurs de traits de Bromus
erectus (toujours abondante, symboles blancs et larges) et celles de Koeleria vallesiana (moins
abondante, symboles gris, plus petits) sont indiquées sur les deux graphiques. La droite en pointillée
correspond a la premiére bissectrice (y = x).
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L'utilisation de symboles de taille proportionnelée 'abondance des espéces perimet
d’illustrer les patrons de convergence/divergermetionnelle entre les espéces dominantes
et ii) d'identifier la contribution des especes dominardaex variations des traits pondérés.
Les valeurs de traits de chaque espece dans chggeede communauté sont reliées
permettant une lecture rapide de la direction devdaiabilité intraspécifigue entre
communautés pour l'ensemble des espéces. La \Jdéalintraspécifique apparait
globalement de méme direction que la valeur pordpes I'abondance relative des especes
de la communauté. L'observation des variationga@éstdes especes communes entre chaque
paire de communautés confirme ce résultat, lescespse trouvant majoritairement au dessus
de la premiere bissectrice (Figure 56). Les hidiascde traits des espéces sont fortement
conservées entre chaque paire de communautés €Fifiir Par exempleB. erectus
(symboles blancs) qui a une valeur de SLA supé&ziait. vallesiana(symboles gris) dans la
communauté abandonnée sur sol dolomitique, a égalkenme valeur de SLA supérieure dans
la communauté paturée sur sol dolomitiqgue et damoimmunauté paturée sur sol calcaire
(Figure 55A, Figureés6). Les hiérarchies sont plus fortement conservées [@ LDMC que
pour le SLA, les coefficients de Spearman entregjgbgaire de communautés sont toujours
plus forts. La conservation des hiérarchies n'eendpnt pu étre établie entre la communauté
paturée et fertilisée et la communauté abandonmgessl dolomitique car ces deux
communautés n’ont qu'une seule espece en comiBuerectusPar ailleurs, on retrouve les
résultats obtenus dans le chapitre)da gamme des traits foliaires des especes estriane

au sein de chaque communauté du fait majoritairerdes espéces peu abondanigsla
gamme des traits foliaires est comparable entreledre types de communautésiigt les
différences de trait pondéré entre communautés esgentiellement pilotées par les valeurs
de trait des especes dominantes (Tableau 21, Pagiré. effet filtre des pratiques de gestion

est important sur les traits foliaires des espdoesinantes.

4 — Amplitude de la variabilité intraspécifique

L’amplitude de la variabilité intraspécifique cespond a I'écart par rapport a la
premiere bissectrice pour chaque graphique repig@setes valeurs de trait des especes
communes entre deux communautés (Figure 56). Leatieas intraspécifiques sont pour la
majorité des especes de méme direction que lestioms du trait pondéré, elles sont
cependant inférieures aux variations interspéatfigau sein de chaque communauté (Figure
55, Figureb6).
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Figure 56. Variations intraspécifiques entre chaque paire de communautés: au dessus de la
diagonale de la surface spécifique des feuilles (SLA) et en dessous de la diagonale de la teneur en
matiére seéche des feuilles (LDMC). Les traits des espéces communes entre chaque paire de
communautés sont confrontés deux a deux. La ligne pointillée correspond a la premiéere bissectrice (y
= x). La conservation des hiérarchies de traits entre chaque paire de communautés est testée par le
calcul du coefficient de Spearman (R;). L'effet de l'identité de la communauté est testé par le test t
entre échantillons appariés (espéces). Le nombre d’espéces communes entre chaque paire de
communauté correspond a la valeur du degré de liberté plus un. La significativité des probabilités
associées est donnée et les niveaux de significativité correspondent a : ns, non significatif ; ‘, P <
0.01; *, P <0.05; * P < 0.01 et * P < 0.001. Les abréviations pour les quatre types de
communautés sont: Pat+Fer Calc, communauté paturée et fertilisée sur sol calcaire ; Pat Calc,
communauté paturée sur sol calcaire, Pat Dolo, communauté paturée sur sol dolomitique et Aba Dolo,
communauté abandonnée sur sol dolomitique. Les symboles different entre les especes non
graminoides (croix) et graminoides (cercles). Bromus erectus est indiqué par un symbole blanc,
Koeleria vallesiana par un symbole gris.

Les différences de traits pour une méme espece a@®ux communautés ne sont pas
systématiquement significatives. L'amplitude de \ariabilité intraspécifigue dépend

fortement des espéeces et n'est pas plus imporfanie les espéces graminoides. L'analyse
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des données mesurées a I'échelle de l'individa {0) montre néanmoins un effet significatif
de l'identité de la communauté sur les traits fodig deB. erectuset K. vallesiana(Figure
57).B. erectusest une des especes les plus variables dans de gonnées comme lillustre

'amplitude de I'écart par rapport a la premiersseictrice.
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Figure 57. Variations in situ de la surface spécifique des feuilles (SLA) et de la teneur en matiere
séche des feuilles (LDMC) entre les quatre types de communautés pour les deux espéces modéles :
Bromus erectus et Koeleria vallesiana. Les valeurs de F donnent la significativité de I'effet de I'identité
de la communauté dans une analyse de variance a un facteur. Les niveaux de significativité
correspondent a : ns, non significatif ; *, P < 0.05 et ***, P < 0.001. Les lettres différentes indiquent des
différences significatives entre communautés au seuil de 5% d’aprés le test post hoc de Tukey. Les
abréviations pour les quatre types de communautés sont : Pat+Fer Calc, communauté paturée et
fertilisée sur sol calcaire ; Pat Calc, communauté péaturée sur sol calcaire, Pat Dolo, communauté
paturée sur sol dolomitique et Aba Dolo, communauté abandonnée sur sol dolomitique.
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Les valeurs de SLA dB. erectuset deK. vallesianaainsi que de LDMC d8. erectussont
significativement différentes entre la communaudéupee et fertilisée sur sol calcaire et la
communauté abandonnée sur sol dolomitique. Lesuralale traits dans les deux
communautés paturées (sur sol calcaire et suraomitique) sont intermédiaires. PoBr
erectuset K. vallesiana les différences d’attributs sont importantes eypes d’utilisation
des terres, elles sont moindres entre types deaol les deux communautés paturées. La
teneur en matiere sécheldevallesianan’est pas significativement différente entre laatee
communautés du fait d’'une importante variabilitécddrait dans la communauté abandonnée.
Le patron observé entre les trois autres typesoderunautés est néanmoins consistant avec
les variations de LMDC de la communauté (Tableay &lles variations intraspécifiques de
LDMC pour l'ensemble des espéeces (Figure 55B, [Eigo) et pour les variations

intraspécifiques dB. erectugFigure 57C).

5 — Identification des sources de variabilité intrapécifique

La culture en conditions controlées d’individusRleerectuset deK. vallesianaissus
de populations d’origine contrastée (3 types dsation des terres . abandon, paturage et
paturage intense associé a la fertilisation) gbpli@ation des traitements de coupe et de
fertilisation a permis d’identifier les facteursaay un fort impact sur les traits foliaires de ces
deux espéces : la défoliation (coupe) et l'origileela population (Figure 58, Tableau 22). Le
traitement de fertilisation n’a aucun effet sigecdtfiif sur les traits foliaires de ces deux
especes.

+ La coupe apparait comme le facteur ayant le plusifgpact sur les traits foliaires
deB. erectugF > 21,P < 0.001). Les feuilles se développant apres unpeont i) une plus
grande surface par unité de masse seche (effeif posile SLA) etii) une densité plus faible
des tissus (effet négatif sur le LDMC). L’interacti entre I'origine de la population et le
traitement de coupe est marginalement significaffve 2,P < 0.07). La réponse a la coupe
des plantes issues de la communauté abandonnégtisgus par son amplitude comparée a
la faible réponse des plantes issues de la comrnumedurée et a la réponse encore plus
faible des plantes issues de la communauté pattifédilisée.

+ L’origine de la population a un fort impact sur kesits foliaires dek. vallesiana
(F>11,P < 0.001). Les plantes issues de la communautédabage se distinguent des
plantes issues de la communauté paturée et demengpauté paturée et fertilisée par des

valeurs plus faibles de SLA et plus fortes de LDMC.

- 188 -



»A) B.erectus

N

20 22 24 26

SLA (kg.cmz)

18

B paturage + Fertilisation

o
I
(3]

LDMC (mg.g )
260 280 300

240

220

C C C C
N N NP NP P P

C) B. erectus

C C C C
N N NP NP P P

@

2

B) K. vallesiana

O Paturage O Abandon
o
N
<
N
Py
N
e
O«
U)N
4
<
<
4
[9)]
[ee]
-
.
b o
c c c c c c c c
N N NP N P P N N NP N P P
o
N
(3]
o
o
(]
e
7
| L L 1 1 o
Do
1 1] g8
i N
©)]
=
oo
_IN
o
<
N
o
N
c c c c c c c c N
N N NN P P N N NN P P

c c c c c c c c c c c c
N N NP NP P P N N NP N P P N N NN P P

D) K. vallesiana

Cc Cc (e} C
P N

c c c c c c c
N NP NP P P N N NN P P

C
N N NP NP P

Figure 58. Variations de la surface spécifique des feuilles (SLA) et de la teneur en matiére séche des feuilles de deux espéces (Bromus erectus et Koeleria
vallesiana) en fonction de I'origine de la population : communauté paturée et fertilisée (noir), communauté paturée (gris) et communauté abandonnée (blanc) ;
du traitement de fertilisation : +N, +P, +NP ou sans fertilisation ; et du traitement de coupe : coupe (C) ou non.



Le traitement de coupe a un effet important survedsurs de SLAK = 14,P < 0.001) et
marginalement significatif sur les valeurs de LDME = 3, P < 0.07). Comme pouB.
erectus les feuilles deK. vallesianase développant aprés la défoliation gnun rapport
surface sur masse seche plus grand (effet positifesSLA) etii) une plus faible densité
(effet négatif sur le LDMC). L’absence d’effet dateraction entre I'origine de la population
et les traitements de coupe ou de fertilisatiorignel que les réponses au traitement sont

similaires pour les individus d€. vallesianaissus de populations différentes.

Tableau 22. Effet de l'origine de la population (communauté paturée et fertilisée, communauté
paturée et communauté abandonnée), du traitement de fertilisation (+N, +P, +NP ou sans fertilisation)
et du traitement de coupe (coupe ou non) sur la surface spécifique des feuilles (SLA) et la teneur en
matiére seche des feuilles (LDMC) de deux espéeces : Bromus erectus et Koeleria vallesiana. Les
valeurs de F et de probabilité associée (P) sont obtenues par une analyse de variance a trois facteurs.
L'abréviation ddl correspond au degré de liberté dans le test de I'effet du facteur.

Bromus erectus Koeleria vallesiana

Trait Source de variation ( ddl) F P F P

SLA Origine de population (2) 1.77 0.173 11.29 <0.001
Traitement de coupe (1) 40.77 <0.001 14.48 <0.001
Traitement de fertilisation (3) 1.21 0.308 0.02 0.995
Population x Coupe (2) 3.00 0.052 2.02 0.135
Population x Fertilisation (6) 0.68 0.665 0.43 0.859
Fertilisation x Coupe (3) 0.35 0.791 0.57 0.634

LDMC Origine de population (2) 1.57 0.210 30.63 <0.001
Traitement de coupe (1) 20.78 <0.001 3.37 0.068
Traitement de fertilisation (3) 0.21 0.889 0.14 0.935
Population x Coupe (2) 272 0.068 141 0.246
Population x Fertilisation (6) 0.64 0.700 0.16 0.987
Fertilisation x Coupe (3) 0.75 0.521 0.99 0.400
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6 — Synthese et discussion

6.1 — Conservation des hiérarchies de traits folieesin situ

Nous avons montré I'importance des caractérisidoactionnelles des espéces dans
'étude des communautés végeétales du point de eua diynamique (Chapitre 4) et de la
coexistence des especes au sein de communaut@srgtes en abondance (Chapitre 5). Dans
ce chapitre, la variabilité intraspécifique destsrdoliaires entre communautés de structure
spécifiques et fonctionnelles contrastées a étédéko L'utilisation graphique de I'approche
développée par Ackerly & Cornwell (2007) illustriet le fait que la variation intraspécifique
entre communauté est inférieure a la variationrgmécifique observée au sein méme des
communautés (Figure 55, Figusé) (Diaz & Cabido 1997; Westoby 1998; Cornelisstal.
2003). Il est cependant intéressant de noter queddations intraspécifiques observées
situ entre communautés pour 'ensemble des especesnsgoiitairement de méme direction
gue les variations du trait pondéré (Ackerly & Gaeti 2007). Si les valeurs de traits foliaires
changent, les hiérarchies sont fortement consereéé® chaque paire de communautés
(Figure 56) comme précédemment reporté (e.g. Rofrtke Jong 1999; Garniet al.20014a;
Mokany & Ash 2008) et les hiérarchies sont plugeiment conservées pour le LDMC que
pour le SLA (Garnieet al.2001a).

6.2 — Amplitude de la variabilité intraspécifique ds traits foliairesin situ

Les variations intraspécifiques des traits fodiaimvec l'intensité de I'utilisation des
terres indiquent une stimulation de la croissamt,|'acquisition des ressources par les
plantes (effet positif sur le SLA) et une diminutide la conservation des éléments dans la
plante (diminution du LDMC) avec le paturage poar rhajorité des especes méme si
certaines especes répondent peu ou pas (FigureFsguee 56). L'amplitude de la variabilité
intraspécifique dépend fortement de I'identité’depece, pouB. erectusetK. vallesianales
variations des traits foliaires sont significativagtre types de communautés (Figure 57). Ces
résultats concordent avec la forte variabilitédapécifique généralement observée chez les
especes de la famille dB®aceaeen réponse au paturage ou a la coupe (e.g. Cattved]
1981). La morphologie de ces deux especes hémoplyptes cespiteuses ne leur permet pas
d’éviter le paturage du fait de lI'accessibilité ldebiomasse. Ces deux especes tolerent le
paturage et minimisent ces impadsnsuCrawley (1983) par une repousse rapide, ces
variations sont néanmoins supérieures pBurerectus Du point de vue physiologique

plusieurs mécanismes expliquent la repousse rafaderoissance compensatoire apres le
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paturage (McNaughton 1979; Archer & Tieszen 1980augmentation de la vitesse
d’assimilation du carbone dans les tissus résiddeks plantes défoliées peut étre due a
'enlevement mécanique des tissus plus vieux fonagllement moins performants que les
tissus plus jeunes ou la vitesse de photosynthstseaximale ou a la diminution de l'auto-
ombrage (Oesterheld & McNaughton 1991; McNaught®92). La remobilisation de
ressources stockées vers les tissus en croissaneecore la réduction de la sénescence des
feuilles prolongeant la période d’activité photasytique des tissus résiduels (Varnamkhasti
et al. 1995) peuvent également jouer. Si ces mécanisnmesédiats » de la tolérance des
plantes au paturage sont bien connus des phystésget des agronomes, I'hypothese de
'adaptation locale des populations reste néanmaitester dans notre étude car les mesures

de traits ont été effectuées sur des plantes gresedu paturage depuis plus de 6 mois.

6.3 — La réponse physiologique dB. erectus

Les résultats de I'expérimentation en conditiommtidlées permettent en partie
d’élucider les mécanismes de la variabilité intéasfigue observéeén situ entre types de
communautés pour les deux especes eétudiées,variance géneétique ou plasticité
phénotypique correspondant a la réponse physialegigs especes a l'utilisation des terres.
La variabilité intraspécifique observée chBz erectusapparait essentiellement due a la
défoliation qui stimule fortement la repousse chette espéce (Tableau 22, Figure 58). Le
traitement de fertilisation n'a pas d'effet sur teaits foliaires des especes comme reportées
pour les especes herbacées appartenant a difféestaties de succession en région
méditerranéenne : pour la surface spécifique dedlefe (Kazakouet al. 2007) et pour la
teneur en matiere seche des feuilles (Kazadbal en préparation) ; et pour des plantes
prairiales australiennes en conditions controlddskany & Ash 2008). L’'absence d’effet
direct de la fertilisation sur les traits foliairesliquent également que les différences de traits
observées entre la communauté paturée et fertibédes communautés paturées (sur sol
calcaire et sur sol dolomitique) sont dues au régiim paturage, plus intense et plus précoce
dans cette communauté et non a la disponibilitGugnments. Les populations @ erectus
bien gqu'exprimant de fortes différences de traitgafresin situ ne présentent pas ou peu de
différences phénotypiques en conditions controleestet de I'origine de la population n’est
perceptible qu’en interaction avec celui de la eimgliquant que les individus précédemment
paturés ont une réponse moindre a la coupe quedesdus de la communauté abandonnée.
Nous pouvons donc conclure que la variabilité spéxifique observée po®. erectusest

une réponse physiologique au paturage. L'amplitleléa réponse observéesitu traduit la
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forte tolérance de cette espéce au paturage etitoensne hypothése sérieuse concernant le
succes écologique de cette espece en milieu paflette espéce domine fortement les
communautés paturées, son abondance relativesypdtieure a 40%.

6.4 — L’adaptation locale deK. vallesiana?

L’effet de I'origine de la population est sign#iif chezK. vallesiana indiquant une
source de variabilité intraspécifique non due dfdtedes traitements de coupe et de
fertilisation. Ces différences phénotypiques petngre d’origine génétique et indiquer de
'adaptation locale a la gestion pastorale, au mégide perturbation. Cette hypothése
impliquerait une évolution rapide de. vallesianacar les traitements de gestion sont
relativement récents : depuis 1978 dans la comnié@niatensément paturée et fertilisée,
depuis 1987 pour I'abandon. De plus, les flux deegé possiblement fort entre ces
communautés du fait de la proximité dans I'espaseadmmunautés et de la dispersion par le
vent de cette espéce doivent étre envisagé comraelipnitation a lI'adaptation locale
(Lenormand 2002). Cependant cette hypothése nastimppossible. En effet, 'adaptation
locale d’'une espece allogame entre parcelles atpea@ été démontrée pomthoxanthum
odoratumdans les parcelles du Park Grass Experiment darsuid de I'Angleterre. Les
différences phénotypiques ont tout d’abord été tiiéas (e.g. Snaydon 1970; Snaydon &
Davies 1972), les différenciations génétiques ostie été établies sur la base de marqueurs
neutres, enfin l'isolement reproducteur a été idierpar des différences de phénologie florale
limitant ainsi les flux de génes par le pollen enpopulations adjacentes en cours de
différenciation (Silvertowret al. 2005). Une autre hypothése est cependant a ervipagr
expliquer ces différenciations phénotypiques olEgsventre populations et maintenues en
conditions contrélées. En effet, comme les indigidont issus de multiplication végétative,
l'effet « maternel » ou plutét I'effet « mémoiredes plantes précédemment paturées est
également a prendre en compte pour expliquer lati@r phénotypique observée entre
origine de populations chéz vallesiana Cet effet mémoire pourrait étre du au déséqeilibr
hormonal induit par la défoliation (Avery & Lace@@8 cité par McNaughton 1979) car ce
mécanisme additionnel de croissance compensateireguoir des effets sur le long terme de
maintien de la vitesse de croissance a des niveapgrieurs (McNaughton 1979). Ces

hypothéses, adaptation locakrsusmémoire hormonale, restent a tester.
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7 — Conclusion

Dans ce chapitre nous avons confirink forte conservation des hiérarchies de traits
foliaires mesurées entre différents environnemecitentre les quatre types de communautés
etudiées eii) le fait que la variation intraspécifique des sabservée entre les communautés
est inférieure a la variation interspécifique okéerau sein des communautés. La variation
intraspécifique entre les communautés suit pounskenble des espéces les variations
observées a I'échelle de la communauté : la sudpéeifique des feuilles augmentent alors
gue la teneur en matiere seche des feuilles diminlee long du gradient d’intensité
d’utilisation. L’amplitude de la variabilité intrpécifigue dépend néanmoins fortement de
l'identité de I'espéce, elle est importante pows thkeux especes étudiéeB.: erectuset K.
vallesiana PourB. erectus les variations intraspécifiques des traits obfsesin situ sont
pilotées par la réponse physiologique a la défolatLa forte tolérance au paturage, la
capacité de repousse rapide apres défoliationjogesgohit en partie le succes écologique de
cette espece dans les communautés paturées. Hn cengerne le maintien de différences
entre origines de population ch&z vallesiana les hypothéses de mémoire hormonale et

d’adaptation locale restent a tester.
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Conclusion & Perspectives




1 — Retour sur I'approche

1.1 — Un cadre d’étude au changement d’utilisatiodes terres

Dans les milieux tempérés, les communautés degadrerbacées correspondent a des
formations secondaires maintenues par la pertarmaten particulier par les activités
agricoles (le paturage ou la fauche). L'existeneecds communautés est indissociable des
activités humaines. Ceci est particulierement deais la région des Grands Causses qui est
historiguement marquée par l'utilisation agricolesdterres (Martyet al. 2003b). Les
peuplements humains présents des le Neéolithique ctte région ont véritablement faconné
ces paysages. Le défrichement des foréts assodes @&pisodes de grands incendies ont
conduit a la formation de pelouses, maintenues idemar une multitude d’'activités
agricoles : les mises en culture, le pastoralishmilisation du Buis pour la litiere des
animaux d’élevage, etc. (Lepattal.2000).

L’objectif général de cette thése était de caredela réponse des communautés de
plantes herbacées aux changements d'utilisationiediess, et en particulier aux changements
des pratiques pastorales sur le domaine INRA dEdge situé sur le Causse du Larzac. Ces
différentes pratiques correspondent a un gradiémtedsité d’'utilisation des terres allant de
'abandon du paturage jusqu’au paturage intensecesa la fertilisation minérale, en passant
par le paturage modéreé qui est l'utilisation triadibelle de ces terres de parcours. Ce gradient
d’intensité d'utilisation des terres a été placasdie cadre plus global de I'effet du régime de
perturbation et de la disponibilité en ressouraelastructure des communautés végétales et
sur les caractéristiques biologiques des espéecesitt@mntes de ces communautés (e.g. Grime
1979; Huston 1979; 1994; Grace 1999; Grime 200%¢ptel & Garnier 2002). Si ce contexte
nous a permis de comprendre, en partie, l'effet demtiqgues sur les communautés,
l'utilisation agricole des terres permet égalemdat mieux comprendre le réle des deux
facteurs sur le processus d’assemblage des combégn&le processus est considéré comme

non neutre dans ce contexte, puisque sous l'infleiele facteurs identifiés, « déterminés ».

1.2 — Une approche pragmatique de I'assemblage desmmunautés

La théorie des filtres est une vision déterminttel’assemblage des communautés.
Cette vision considére que les espéces de plappestanant a un jeu global d’especes, les
espéces du Causse du Larzac par exemple, sorg pareune succession de filtres qui
éliminent les combinaisons de traits non adaptées @nditions locales, biotiques et
abiotiques de la communauté (e.g. Keddy 1992a;dedy Lancaster 1999; Diat al. 1999;
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Laaksoet al. 2001; Lortieet al. 2004). Ces auteurs placent donc les traits descesp
végétales au cceur du processus d’assemblage desucantés. |l apparait néanmoins plus
réaliste de considérer I'effet filtre de maniérelmabiliste, c’est-a-dire comme augmentant la
probabilité d’étre éliminée pour les especes naduent pas les « bonnes » combinaisons de
traits (Cingolaniet al. 2007). Afin d’identifier I'effet des filtres surek traits des especes
végétales, Keddy (1992b) propose une approche @atagme en trois étapes.

« La premiére étape consiste a construire une matectaits des especes. |l
s’agit d’une approche résolument comparative delage d’'un jeu de traits sur un grand
nombre d’espéces. Cette étape est nécessaire étdetion des patrons généraux dans le
fonctionnement et la coexistence des especes depla

« La seconde étape correspond a l'exploration deatioak, corrélations,
covariations entre les traits des especes. Il tsiagde I'identification d’axes de variations
interspécifiques, de compromis fondamentaux ausgsent confrontés les especes, par
exemple le compromis entre I'acquisition et la @mwation des ressources.

« La derniere étape caractérise la nature du filtne |p détermination des
relations entre les traits des espéces et I'enneorent.

Cette démarche générale proposée par Keddy (19826)¢ affinée pour I'étude plus
particuliere de la réponse des communautés deeglaait paturage (Mcintyre & Lavorel
2001). La méthode en 5 étapes proposée par cesrauyiermet d’identifier les traits et
groupes fonctionnels de réponse au paturage, fiaska de la concordance entre des groupes
de réponse en terme d’abondance et des groupedsoforals identifiés selon les corrélations

entre traits.

1.3 — Une approche pragmatique originale ?

Dans cette étude, nous avons considéré I'intedsitéutilisation des terres comme un
filtre qui élimine, parmi les espéces capablesteilatire physiquement la communauté, celles
qui ne peuvent persister au sein de la communaaté,ne elles ne possédent pas les
« bonnes » combinaisons de traits. Si le cadraudégénéral de cette these est I'approche
pragmatique détaillée ci dessus, l'originalité @et@vail consiste en la confrontation d’'un
certain nombre de données et d’approches nécessairotre sens, a I'étude intégrée de la
structure des communautés, de leur diversité, da dmexistence des espéces au sein des
communautés. Nous avons tout d’abord mesuré uaicgeiu de traits, relativement classique
puisque proposé comme une liste « coeur » de I'§eolfonctionnelle (Weiheet al. 1999)

sur un grand nombre d’espéces englobant a la &ssekpéces dominantes au sein des
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communauteés, et les especes d’abondance moindus. &lans placé ces traits au cceur de
I'étude de la structure de quatre types de commntésan les confrontant :

« aux variations d’abondance des espéces dans lesteanp réponse a la
fertilisation associée au paturage, dans le clegiftraits et groupes de réponse),

« aux variations d’abondance des especes dans lespire les quatre types de
communautés, dans le chapitre 5 (traits de réppnse)

+ et entre especes coexistantes d’abondance coetestgein des communautés
dans le chapitre 5 (diversité fonctionnelle).
Ces mémes traits ont été utilisés pour :

- déméler les interactions entre plantes dans leithayi.e. appréhenden situ
I'effet compétiteur des communautés et la répomrseedpeces en interaction,

« et comprendre la réponse physiologique des espa&gepaturage dans le
chapitre 7 par I'étude de la variabilité intrasfi§cie.
Quatre types de données et d'expérimentations ordi &té utilisés: les mesures de
'abondance relative des espécis sity, les traits mesurésn situ, la quantification
expérimentale des interactions entre plantessity, et les traits mesurés en conditions

contrblées.

2 — Les principaux résultats

2.1 — Les patrons de diversité

Dans le chapitre 3, nous avons utilisé deux ap@®pour étudier I'effet des pratiques
pastorales sur la structure spécifique, les modifications de structure, composition et
richesse spécifique depuis la mise en place defigpea. L'approche diachronique
correspond a l'analyse des relevés floristiquegy Iterme depuis la mise en place des
pratiques pastorales. L’approche synchronique spomd a I'analyse des relevés floristiques
réalisés en 2007 dans les quatre types de comn@ur@etchapitre a permis de décrire les
différences de structure entre les quatre typesamemunautés et les variations de cette
structure dans le temps depuis la mise en placei@ddgues pastorales. Les variations de
composition de la communauté paturée et fertilm#tedté graduelles depuis la mise en place
de la gestion. Elles correspondent notamment aungemaent de l'identité des especes
Poaceaedominantes, et a une forte colonisation par degees annuelles. Les résultats
cohérents entre les deux types d’approches justifigtilisation de I'approche synchronique
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pour étudier les effets des changements d’utibsatdes terres sur la structure des
communautes.

En ce qui concerne la richesse spécifique, ceéllest maximale dans les deux
communautés paturées. Cette forte richesse spéeifigt €galement associée a la coexistence
de plusieurs types biologiques. L’analyse plus fiee la structure des communautés au
chapitre 5 a également permis d’identifier des quer différents de distribution des
abondances relatives entre les deux communautésépat(série lognormale) et les deux
autres communautés (série géomeétrique). Ces rissglbat cohérents avec I'hypothese de
perturbation intermédiairej.e. la richesse spécifique est maximale pour le niveau
intermédiaire de perturbation, et plus généraleragat le modéle de Huston (1979; 1994).
Le méme type de réponse a pu étre identifié pouickesse fonctionnelle. Les patrons de
richesse fonctionnelle pourraient ainsi expliquesr patrons de richesse spécifique en réponse
a une perturbation modérée, par la coexistenceads &t stratégies contrastés autorisée a des

niveaux intermédiaires de perturbation.

2.2 — Les traits de réponse

Dans le chapitre 4, le lien entre les traits fanutels et les variations d’abondance
dans le temps a été fait dans la communauté paaaréstilisée. Les especes défavorisées
(« Decreaser ») par cette utilisation des terrest g@rennes, de phénologie tardive et
présentent des traits foliaires lies a la consamaefficace des ressources. Ces especes
tolérantes au stressensu Grime (1977, 2001) diminuent en abondance danse cet
communauté, du fait de leur mauvaise adaptationeafarte disponibilité des ressources et a
une perturbation intense. Par ailleurs, la fedilmn et 'augmentation du paturage dans cette
pelouse sur sol calcaire ont conduit au succegsigsces a durée de vie courte, de phénologie
précoce, et capables d’acquérir rapidement leuesss (« Increaser », « Neutral »). Ces
especes rudérales ont peu a peu remplacé les sg@reanes tolérantes au stress initialement
présentes et abondantes dans cette communautée(BRju
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Figure 59 . Trajectoire fonctionnelle de la communauté paturée et fertilisée dans le temps depuis la
mise en place de la gestion. La réponse de cette communauté est placé dans le triangle de Grime
(1977; 1979; 2001).

Dans le chapitre 5, nous avons étudié la strudtumetionnelle des quatre types de
communautés en couplant les traits et I'abondaalzive des especes le long du gradient
d’intensité d’utilisation des terres. Nous avonssaimontré que les variations continues des
traits liés a I'acquisition des ressources et denplogie précoce sont liées au remplacement
d’'espéeces tolérantes au stress par des especemlegdésuite a l'augmentation de la
perturbation (évitement du paturage). Les especemmigoides sont présentes et
particulierement abondantes tout le long du grdadiéntensité d’utilisation des terres. Les
changements d’identité des especes et d'identitetiimnelle refletent néanmoins des
différences de tolérance au paturage entre cesespl I'échelle de la communauté, la forte
convergence fonctionnelle des traits liés a I'asioin des ressources et a la phénologie
confirme donc l'effet « filtre » des pratiques [aiates sur les especes dominantes pour ces
traits. Il est toutefois intéressant de noter lagtalité d’'une hiérarchie au sein de ces filtres.
En effet, alors que la hauteur est un trait traditellement associé a I'évitement du paturage
(voir la revue de Diazt al. 2007), le filtre paturage n'a pas d'effet sur cttdans notre
systeme dans la mesure ou les conditions abiotigneprécédemment favorisé des especes

de faible stature.
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Figure 60. Réponse fonctionnelle des communautés aux trois types d'utilisation des terres: le
paturage, I'abandon et le paturage associé a la fertilisation. Les communautés sont positionnées dans
le triangle de Grime (1977; 1979; 2001) selon les valeurs de traits des espéces dominantes.

2.3 — Traits des espéces et interactions

Dans le chapitre 6, lintensité des interactiomgernspécifigues au sein des
communautés a été quantifiée par le suivi des pedices (survie et biomasse) de cing
espéeces cibles au cours d’'une saison de végét&lmtte expérimentation reconstituant les
interactions subies par ces cing espéces au seimuiEre types de communauté au cours
d’'une saison de croissance a permis de moniyeme tendance a la facilitation de la survie
du fait d’'une amélioration du microclimat sous t®iegert des voisins pendant I'hiver, igt
une intense compétition pour la biomasse lié arééssance des voisins. La direction des
interactions expérimentées par les espéces cislefogement conservée entre espéces et
entre types de communautés. L'effet similaire datigucommunautés, présentant par ailleurs
des structures spécifique et fonctionnelle coréesstest discuté a la lumiére de la dominance
de B. erectusdans ces communautés. La compétition est un prE&momiétectable (Brooker
& Kikividze 2008), mais probablement peu importdatfait de l'interaction avec des facteurs
extérieurs comme le paturage qui limitent 'occno® de ce processus. Enfin, si les
directions des réponses des espéces convergemplitade des réponses dépend fortement de
I'identité et de la phénologie des espéces endaten. Les especes les plus précoces
souffrent le moins de la compétition et bénéfieiglus de la facilitation. L’identification des
relations entre la réponse aux interactions ettilgiés nécessitent néanmoins un examen

complémentaire.
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2.4 — La variabilité des traits

Dans le chapitre 7, la variabilité intraspécifigdes traits fonctionnels des espéces
constituantes des communautés a été étudiée. Nous au confirmeta forte conservation
des hiérarchies de traits foliaires mesurées emveonnements différents, ici entre les quatre
types de communautés étudiées. De facon génaalaribbilité intraspécifique est inférieure
a la variabilité interspécifique observée au sees d@ommunautés. L'amplitude de la
variabilité intraspécifigue dépend fortement dddiitité de I'espéece : elle est importante pour
les deux espéces étudiéBs erectusetK. vallesiana PourB. erectusles variations des traits
observéedn situsont pilotées par la réponse physiologique afialidéon. La forte tolérance
au paturagei.e. la capacité de repousse rapide aprés défoliatigpliquerait en partie le
succes écologique de cette espece dans les comm@sinzturées. En ce qui concerne le
maintien de différences phénotypiques entre pojmsicheX. vallesiana les hypotheses de

mémoire hormonale et d’adaptation locale restdaster.

3 — Les perspectives scientifiques a ce travail

3.1 — Echelle spatiale et structure des communautés

Plusieurs perspectives sont envisagées a ladeiibe travail, notamment I'étude de la
variabilité spatiale des traits dans les commursauBelon Weiher & Keddy (1995), la
distribution spatiale des traits spécifiques dépaméh position des communautés le long d’'un
gradient de contraintes environnementales (stets¥ contraintes liées a la compétition mais
aussi de I'échelle spatiale. Plus I'échelle spatiast large, plus la dispersion des traits
observés a l'échelle de la communauté est faibkst-a-dire que les valeurs de traits
convergent entre espéces. Le corollaire est que Ifdahelle spatiale diminue et plus les
valeurs de traits divergent, plus les especes pigsieune limite a la similarité (MacArthur &
Levins 1967). Cette hypothese a été validée expdtaberment pour des communautés de
plantes herbacées dunaires (Stubbs & Wilson 2@Eh)s cette étude, la limite a la similarité
est forte a I'échelle trés locale, c’est-a-diré&aHelle d’'interaction des individus.

L’étude des variations spatiales de la richesgeiigque est également envisagée afin
d’évaluer le réle du paturage sur I'hétérogénéddadvégétation et la structure spatiale de la
richesse spécifique. L'analyse des différentes asaptes de la richesse [ ety) est prévue

dans un premier temps, tout comme I'étude de |dagité a différentes échelles.

- 202 -



3.2 — Phylogénie et structure des communautés

Enfin, nous avons détecté a plusieurs reprisesffeh de la famille botanique sur les
traits spécifiques et sur la réponse aux pratigpassorales. Par exemple, certaines familles,
comme lesAsteraceag augmentent significativement en abondance dansotamunauté
paturée et fertilisée sur sol calcaire. Ces espa&gqsort en rosette et aux nombreuses petites
graines sont particulierement adaptées a la patiorb Le couplage avec une approche
phylogénétique permettrait d’étudier le signal pigg@nétique contenu dans la composition
taxonomique des communautes, et de relier la dieeianctionnelle aux relations de parenté
entre espéeces. Ce type d’approche ajoute un épagaolutif & la vision fonctionnelle des

réponses spécifiques aux changements d'utilisalésrterres.
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Abstract Recruitment is a crucial event in the plant life
cycle that is very sensitive to interaction with established
vegetation. Based on a large comparative experiment, we
tested the hypothesis that the components of recruitment—
emergence time and rate, seedling survival and biomass—
differ in response to plant—plant interactions during
recruitment. The consequences for the population are pre-
dicted with a simple demographic model assessing the
response of seed production. In a common garden experi-
ment, we recorded the recruitment of four target species in
an individual-based survey protocol. A total of 7,680 seeds
were sown within 20 neighbourhoods, consisting of 19
mono-specific herbaceous stands and a control treatment
without vegetation. We measured transmitted light, tem-
perature and moisture at soil surface to characterise the
environmental conditions within neighbourhoods. The
mean height of neighbours controlled temperature buffering
and light interception and thus depicted the interaction
gradient. Emergence rate and time increased with neighbour
height in two of the four target species, while seedling
survival and biomass significantly decreased with neighbour
height in three and all four target species, respectively. We
recorded a shift in seedling neighbour interactions under the
tallest neighbours that largely favoured emergence but
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strongly depressed seedling survival and biomass. The
components of recruitment were predicted to differ in their
impact on later adult performance. Biomass strongly con-
tributed to predicted seed production in three target species,
and emergence had an equal or greater impact on a fourth
species. These results confirm the fundamental role of
plant—plant interactions in the recruitment of herbaceous
species through a complex combination of habitat amelio-
ration, which facilitates emergence and light competition,
which in turn limits seedling survival and biomass.

Keywords Competition - Facilitation -
Seedling emergence - Seedling growth - Seedling survival

Introduction

Recruitment is a crucial event in the plant life cycle and
strongly influences population dynamics and community
composition (Grubb 1977; Harper 1977). This life-history
stage is very vulnerable because of a strong sensitivity to
biotic and abiotic factors (Kitajima and Fenner 2000).
Plant-plant interactions between established communities
and recruiting species play a central role in the recruitment
success. A first line of evidence is the general depressing
effect of established vegetation on seedling recruitment, as
illustrated in seed addition experiments (Gross and Werner
1982; Foster 1999). A second and indirect line of evidence
is the commonly observed pattern of improved seedling
recruitment in competitor-free gaps (Bullock 2000). How-
ever, the processes underlying these interactions remain to
be clarified.

While recruitment is often limited by neighbouring
plants because of resource competition (Gross and Werner
1982; Foster 1999), positive interactions also occur in some
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circumstances (Callaway and Walker 1997; Suding and
Goldberg 1999). Both theoretical and empirical studies
highlight the fact that the intensity of plant—plant interac-
tions varies with the life stage and/or fitness component
considered (Aarssen and Keogh 2002; Eckstein 2005;
Liancourt et al. 2005). Ontogenic shifts in plant interactions
have also been recorded throughout the entire life cycle:
facilitation for the early phase gradually shifts to competi-
tion as plants become adults (Valiente-Banuet et al. 1991;
Miriti 2006; Schiffers and Tielborger 2006; Violle et al.
2006). In these studies, recruitment is most often treated as a
single stage and assessed by changes in the number of
surviving seedlings. However, recruitment is already a
complex phase including both timing and rate of emer-
gence, survival and early growth. We hypothesised here that
the components of recruitment would differ in response to
plant—plant interactions, and investigated how each of them
would contribute to future adult seed production.

To address these issues, we separated the different
factors acting on recruitment success in a large comparative
experiment. Following seed sowing for four target species
into 20 neighbourhoods—19 herbaceous species grown in
monocultures and a control treatment without vegetation—
we monitored individual seedlings until establishment. The
different neighbour species had a wide range of functional
traits and created different micro-environmental conditions
(Violle et al. 2007). The target species differed in seed mass
and early growth form, two traits known to affect seedling
recruitment (Grubb 1977; Fenner and Thompson 2005). We
then used a simple demographic model to assess the overall
effect of neighbour interactions on estimated future adult
performance in terms of seed production. We addressed the
following questions: (1) when and how do recruiting
seedlings interact with established neighbours? (2) Can we
relate the outcome of interactions to the environmental
conditions prevailing under the cover of neighbours? (3)
What are the likely consequences of plant interactions
during recruitment for future adult performance?

Material and methods
Experimental design

We conducted the seed sowing experiment between March
and May 2005 at the Centre d’Ecologie Fonctionnelle et
Evolutive experimental gardens in Montpellier, France
(43° 51’ N, 3° 56’ E, elevation 60 m a.s.l.). During the
experiment, the average daily temperature was 12.9°C &
1.4; and the rainfall was 26 mm (data from the onsite
meteorological station).

The experimental design was based on 20 neighbour-
hoods established in a common garden: 19 herbaceous

@ Springer

neighbour species grown in 1.2 x 1.2 m mono-specific
plots and control plots of the same dimensions without
vegetation (Table 1, Fig. 1a). The neighbourhoods were
replicated four times and distributed randomly in the
common garden covering a total area of 128 m? including
plots and borders. Neighbour species differed in life forms:
eight species are therophytes, seven hemicryptophytes and
four chamaephytes (Table 1). Species displayed a range of
size-related traits and had contrasting depletion effects on
light and soil water availability under plant cover (Violle
et al. 2007). The neighbourhood plots were established in
autumn 2003 with a standard plant density of 100 plants/
m?, 144 plants/plot. Before transplantation, individuals
were grown in a greenhouse from seeds or ramets
(according to species) collected in the field sites described
by Garnier et al. (2004) and Navas et al. (2003) during
summer 2003. In autumn 2004 and 2005, annual and
biennial neighbour species were re-transplanted. After
settlement, we added neither water nor nutrients. Neigh-
bourhoods were regularly weeded by hand to maintain
density and mono specific status, as were the control plots.

The four target species, Bromus madritensis, Crepis foet-
ida, Geranium rotundifolium and Daucus carota, were short-
lived species differing in seed size and seedling life forms.
We collected seeds 1 year before the experiment (2004) from
a large number of individuals grown in mono-specific plots in
the experimental garden. We selected viable seeds on mor-
phological criteria. For each target species, we performed
germination tests under controlled conditions (germination
incubators, 22°C, 12 h day/12 h night) to control for high
germination ability. Seeds of Geranium rotundifolium were
scarified. Target species were sown in four orthogonal plastic
trays per plot within each neighbourhood (Fig. 1b). Trays
were buried so that their surface was flush with the ground.
Each tray consisted of 24 separated cells. One seed was sown
in each cell so that seed emergence and seedling growth were
monitored individually and isolated from the influence of
neighbouring seedlings (Fig. 1b). The cells provided a fixed
amount of soil (1.1 x 1 x 2.5 cm = 2.75 cm’) per seed/
germinated seedling. Six seeds per target species were sown
consecutively in each tray with a different spatial organisa-
tion for the four trays. The total number of individually
monitored target seeds/seedlings was 7,680 (six seeds per
target species per tray x four target species x four trays per
neighbourhood x 20 neighbourhoods x four neighbour-
hood replicates).

Data recording

Every 2 days from seed sowing (21 March 2005) to seed-
ling harvest (21 April 2005) we recorded seedling
emergence and survival. Above-ground biomass of har-
vested individuals was weighed after 2 days drying at 60°C.
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Table 1 Neighbour species
grown in mono-specific plots

% Target species

b A Annual, B biennial,
P perennial

¢ Th therophyte,

Species Family Abbreviation  Life Life
span®  form®
Arenaria serpyllifolia (L.) Caryophyllaceae  As A Th
Bituminosa bituminaria (L.) Fabaceae Bb P Ch
Brachypodium phoenicoides (L.) Roem. & Schult.  Poaceae Bp P He
Bromus erectus (Huds.) Poaceae Be P He
Bromus madritensis (L.)* Poaceae Bm A Th
Calamintha nepeta (L.) Savi Lamiaceae Cn P Ch
Crepis foetida (L.)* Asteraceae Cf A Th
Dactylis glomerata (L.) Poaceae Dg P He
Daucus carota (L.)* Apiaceae Dc B He
Geranium rotundifolium (L.)* Geraniaceae Gr A Th
Inula conyza (D.C.) Asteraceae Ic P He
Lolium perenne (L.) Poaceae Lp P He
Medicago minima (L.) Fabaceae Mm A Th
Picris hieracioides (L.) Asteraceae Ph B He
Rubia peregrina (L.) Rubiaceae Rp P Ch
Teucrium chamaedrys (L.) Lamiaceae Tc P Ch
Tordylium maximum (L.) Apiaceae Tm A Th
Trifolium angustifolium (L.) Fabaceae Ta A Th
Veronica persica (Poir.) Scrophulariaceae  Vp A Th

He hemicryptophyte,
Ch chamaephyte

Fig. 1 Experimental design. a Overview of the neighbourhood plots,
b four Bromus madritensis and one Crepis foetida seedlings in a tray
under a perennial neighbourhood (Inula conyza)

For each target species we assessed the four components of
recruitment: emergence rate and time, seedling survival rate
and above-ground biomass. Because there was no statistical

effect of tray within plots, as recorded by nested ANOVA,
we pooled the data per plot for each target species.

We recorded in each plot the daily minimal temperature
at soil surface (29 March), with an infrared thermometer
(MiniTemp MT2, Raytek, Santa Cruz, CA). The fraction of
light transmitted to the soil surface through plant cover was
recorded (12 April) with a “fish-eye” optical sensor (LAI
2000, Plant Canopy Analyzer, Li-Cor, Lincoln, NE). Each
measure was replicated four times within a plot. We
measured soil water content of the upper 20 cm (repre-
senting the critical soil layer for seedling establishment)
within each plot (18 April) with a reflectometric system
(Time Domain Reflectrometry system; Trase System
Model 6050X1, Soil Moisture Equipment, Goleta, CA).
We also quantified neighbour height as the mean height of
four random adult plants per plot (12 April).

Quantifying the outcome of interaction

To assess the effects of neighbourhood on recruitment, we
calculated the log response ratio (InRR; Hedges et al.
1999) of each recruitment component as:

InRR(X;) =In <&> (1)

Xi

where X;; and X;. are respectively the value of the
recruitment component X of target species i sown in
neighbourhood j, and that in the control treatment c¢ (i.e.
‘no neighbour’ plots). A negative InRR indicates compe-
tition, a positive one indicates facilitation.
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To assess the impact of interactions on population per-
formance of each target species, we built a simple
demographic model. We assumed that the number of seeds
(N;) produced by target species i in interaction with
neighbourhood j depended on: the number of sown seeds
(n;), the probability of seedling emergence (e;), the prob-
ability of seedling survival (s;) and the fecundity of
surviving individuals (F;), as follows:

Nij = nyj X ejj X sij X Fjj

(2)

Since all target species were monocarpic, plant fecundity
(F;j) depended on plant final biomass and biomass
allocation to reproduction (Samson and Werk 1986). We
further assumed that (1) plant biomass at reproduction
was proportional to seedling biomass at the end of the
recruitment stage (b;), and (2) biomass allocation
coefficient to reproduction is species specific (independent
of the neighbourhood). The first assumption is consistent
with experimental data for B. madritensis and C. foetida
transplanted at the seedling stage in the same neigh-
bourhoods and collected at maturity (C.V., unpublished
data). The second assumption is consistent with the
observed positive linear relationship within species
between seed production and plant size (Damgaard 2004).

Fij =0o; X bij

(3)

where o; combined the allocation coefficient to
reproduction and biomass gained between the seedling
and reproductive stages. As o; was species specific, and
since the same number of seeds was sown in each
neighbourhood j, including the control ¢, the InRR of
estimated seed production (NV;;) was:
ejj X Sij X by

In RR(N;) =In <€ic X Sic X bic) N

Data analysis

We performed a principal component analysis (PCA) on
micro-environmental variables among neighbours, with
neighbour height added as a supplementary variable. We
tested for differences in neighbour scores on the first axis
among life forms with a one-way analysis of variance. We
estimated the effect of micro-environmental variables, as
captured by the first two principal components (PC1 and
PC2), on the InRR of target recruitment components, with
multiple regressions. We then tested the correlation
between neighbour height and InRR of recruitment com-
ponents with Pearson’s correlation coefficient. In the case of

Target species
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were performed to test the effect of target identity with
neighbour height as a covariate. All data were analysed
using R-CRAN software (R Development Core Team 2007;
http://cran.r-project.org).

Results
Target response over recruitment

The four target species exhibited different patterns of
recruitment with respect to the components considered
(Fig. 2). Recruitment of B. madritensis was roughly sim-
ilar among different neighbourhoods: seedlings emerged
early as a flush, most of them surviving until the end of
experiment, and the percentage of survival recorded was
lowest in the control plot. In contrast, for D. carota,
emergence rate (3-45%) and time (12-22 days), and
survival (43-100%) were highly variable among neigh-
bours. The other two target species had a grouped
emergence of a moderate (C. foetida) to large (G. rotun-
difolium) number of seedlings and highly variable
survival (18-82% and 57-90% respectively). For all tar-
get species, the final biomass of seedlings was larger in
the control treatment than in any other neighbourhood,
indicating a strong competitive effect of all neighbours.
Recruitment of seedlings with conspecific neighbours was
not constantly different to that with heterospecific
neighbours, with the exception of the lower emergence
of C. foetida with conspecific neighbours compared to
heterospecific neighbours (Fig. 2a).

Micro-environmental conditions under neighbourhoods

The micro-environmental conditions differed strongly
among neighbourhoods (Fig. 3). The first principal com-
ponent (PCl, accounting for 62% of variation) was
positively correlated with temperature at soil surface, and
negatively with transmitted light under the cover of
neighbours. Neighbour height was correlated strongly
with PC1 and was related to both transmitted light
(r, = —0.89, P < 0.001) and temperature at soil surface
(r, = 0.83, P < 0.001). The second principal component
(PC2, accounting for 33% of variation) was correlated
with soil moisture. PC1 discriminated neighbours
according to life span (F, ;6 = 18.9, P < 0.001). Peren-
nial species differed from short-lived species (annuals and
biennials) in having a higher stature, higher light inter-
ception and causing a stronger buffering of temperature at
the soil surface; chamaephytes species had intermediate
coordinates on PC1 but were strongly separated on PC2 in
relation to maintenance of soil moisture (F, ;6 = 8.9,
P = 0.002).

2 Q Rp
C)Cn
C)Bb ‘Lp
1r %W
I\/Cl)m e Tc
< %L
% ControlX
@ L Ph ©Ta T oSe
(aY] [©) ~
< OTm -H
£ Bp
C)Gr ®
oAS oBim Ic
1F OVp *
‘Dg
OCf
20 | | | | | |
3 2 1 0 1 2 3

PCA1 (62%)

Fig. 3 Principal component analysis on percentage of light transmit-
ted at ground level (%L), minimum temperature at soil surface (7) and
soil moisture (%W) under the 20 neighbourhoods (19 neighbour
species and a control treatment without vegetation). Neighbour height
(H) was added as a supplementary variable in the analysis (dashed
line). Symbols as in Fig. 2. See Table 1 for the abbreviations of
neighbour species

Linking target response to micro-environmental
conditions

In multiple regression analyses, target responses were dri-
ven largely by light interception and temperature buffering
(PC1), with infrequent and weak effects of soil moisture
(PC2) (Table 2). We detected different patterns of inter-
actions depending on the recruitment component
considered. PC1 had a positive effect on the InRR of
emergence rate for D. carota and G. rotundifolium, and of
emergence time for B. madritensis and C. foetida. PC1 had
a negative effect on the InRR of survival and biomass for
all target species except B. madritensis survival (Table 2).

Based on the strong correlation between neighbour
height and PC1 (Fig. 3, r, = 0.85, P < 0.001), this size-
related trait was used to represent the gradient of interac-
tion. D. carota and G. rotundifolium exhibited a positive
relationship between the InRR of emergence rate and
neighbour height: emergence was facilitated within the
tallest neighbours and depressed at the other end of the
neighbour height gradient (Fig. 4a). The emergence of both
B. madritensis and C. foetida was delayed in relation to
neighbour height compared to the control plots without
neighbours (hence the positive slopes and InRR values:
Fig. 4b). The decrease in InRR of survival (all species but
B. madritensis) with neighbour height indicated a shift in
interaction from facilitation to competition along the
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Table 2 Effect of micro-
environmental conditions under
the cover of neighbours on
target response to interaction

The log response ratio (InRR)
was calculated for the four
target species and each
component of recruitment.
Principal component 1 (PC1)
was positively correlated with
minimum temperature and
negatively with the percentage
of light transmitted. PC2
represented soil moisture
(Fig. 3). F-ratios and P values
of linear models are given

ns not significant

Significant P values and sign of
parameter estimates are
indicated for each predictor

* P <0.05; ** P <0.01;

Response of recruitment Model PCI1 (] temperature PC2 (1 soil
components (InRR) 7 » | light) moisture)
Bromus madritensis

Emergence rate 1.45 0.265 ns ns

Emergence time 4.17 0.035 * +) ns

Survival 1.89 0.183 ns ns

Biomass 18.71 <0.001 Hekeok (=) HoAk +)
Crepis foetida

Emergence rate 1.15 0.342 ns ns

Emergence time 8.21 0.004 Hkok (+) ns

Survival 4.59 0.027 * (=) ns

Biomass 8.69 0.002 *ok (=) * (+)
Daucus carota

Emergence rate 20.07 <0.001 HkE (+) ns

Emergence time 0.67 0.526 ns ns

Survival 6.67 0.008 ek (-) ns

Biomass 17.81 <0.001 Hk (=) ns
Geranium rotundifolium

Emergence rate 12.26 <0.001 ok (+) ns

Emergence time 224 0.139 ns ns

Survival 4.92 0.022 * (-) ns

Biomass 29.36 <0.001 Kok (=) o +)

% P < 0.001

neighbour height gradient (Fig. 4c). Lastly, the competitive
effect of neighbours on target species biomass increased
with neighbour height (Fig. 4d). Covariance analysis
revealed similar slopes among target species (F3 243 = 0.6,
P = 0.616) but significantly different intercepts (F;3 .63 =
83.8, P < 0.001). The effect of conspecific neighbours was
not consistently different compared to other neighbours
with a similar height.

Consequences for population performance

Interactions were predicted to depress seed production of
B. madritensis, C. foetida and G. rotundifolium in relation
to neighbour height (Fig. 4e). Population performance was
differentially depressed by competition among these three
target species as covariance analyses revealed different
intercepts (F> 205 = 33.3, P < 0.001) and slopes (F5205 =
3.7, P = 0.027). Interactions for the predicted seed
production of D. carota were neutral and indifferent to
neighbour species identity.

Discussion
The experimental design allowed us to assess the direct

impact of adult plant interactions on recruitment, while
avoiding other confounding factors such as interactions
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between seedlings, seed loss by predation or leaching (see
Moles and Westoby 2004). Furthermore, since censuses
were performed regularly, we were able to differentiate the
four components of recruitment—emergence time and rate,
seedling survival and biomass—and to separately analyse
any differential responses to established neighbours.
Recruitment within established neighbourhoods depen-
ded on micro-environmental conditions (Figs. 2, 3). Light
and temperature at soil surface level were the most
important factors controlling target species recruitment
(Table 2). The lack of a clear effect of soil moisture on
recruitment confirmed that water was not a limiting
resource during this experiment (Violle et al. 2007). Dif-
ferences in soil moisture among neighbourhoods were
small (from 18 to 28%) and there was sufficient water for
germination in the trays within all neighbourhoods. Plant
height appears as a valid surrogate for light and thermal
micro-climate under the cover (Fig. 3). This trait is a
continuous indicator of subtle changes in the micro-envi-
ronment compared to plant life form or architecture
(Tremmel and Bazzaz 1993). Interestingly, contrary to
previous studies that show a stronger effect of intraspecific
competition compared to interspecific competition, (e.g.
Rees et al. 1996, for winter annual species), we did not
detect a consistent effect of established conspecific neigh-
bours on recruitment compared to neighbour species with a
similar height (Fig. 4). Also, in the search for traits
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Fig. 4 Effect of variation in neighbour height on four target species
measured by the log response ratio (InRR). Dashed lines indicate
a neutral response, positive InRR a positive effect on emergence
(E; a—d), emergence time (ET; e-h), survival rate (S; i-1), above-
ground biomass (B; m—p) and predicted seed production of adult
plants (V; g-t) obtained from a simple demographic model. Plotted

predicting plant competitive ability, height was found to be
a good predictor of the neighbourhood competitive effect
(McGill et al. 2006). This was demonstrated first for adult
plants (Gaudet and Keddy 1988) and, in this study, for
recruiting seedlings. However, this is only true on a very
limited spatial scale (i.e. within the vicinity of individual
plants) and varies with the spatial heterogeneity of
neighbouring plants. Hence, the generalisation of this
relationship in multi-species communities remains to be
established.

The tallest neighbours had the strongest facilitative effect
on seedling emergence but also the strongest competitive

values are the mean (n = 4) +/— SE for each neighbourhood. Target
species abbreviations and symbols as in Fig. 2. Conspecific
neighbours are indicated ((J). Pearson’s coefficients are given, with
level of significance: ns non significant, * P < 0.05, ** P < 0.01,
% P < 0.001

effect on seedling survival and growth (Fig. 4). Changes in
direction of interactions with plant development have
already been documented for annual species (Miriti 2006;
Schiffers and Tielborger 2006), cacti (Valiente-Banuet
et al. 1991) and tree seedlings (DeSteven 1991a, 1991b;
Rousset and Lepart 2000). However, to our knowledge, this
is the first study to document a shift in the direction of
interactions during the recruitment phase alone of herba-
ceous species. This shift in interaction was driven by
neighbour height (an indicator of micro environmental
conditions under the cover of neighbours). Whilst the
facilitative effect of tall neighbours was probably due to a
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buffering effect on temperature that favoured germination
and then seedling emergence, the competitive effect of
established vegetation on seedling survival and biomass was
clearly related to competition for light (Table 2, Fig. 4).
Thus, competitive and facilitative interactions act simulta-
neously during the recruitment phase as shown for adult
plants (Bertness and Callaway 1994; Callaway and Walker
1997; Holmgren et al. 1997). The resulting overall direction
of such interactions will depend on the competitive effect of
the community itself, in relation to the extent of resource
depletion (Goldberg 1990) relative to its facilitative effect
due to habitat amelioration (Bruno et al. 2003).

Concordant responses to interaction with established
neighbours were recorded among target species for survival
and biomass (Figs. 2, 4). This strong and convergent
response among recruiting target species was independent
of seed and seedling traits but depended of neighbour
identity as observed by Leishman (1999). Our results
highlight the fundamental role of competition for light
during the recruitment phase when survival or biomass is
considered. The linear relationships between log-trans-
formed neighbour height and InRR for biomass are not
consistent with the asymmetric nature of competition for
light (Schwinning and Weiner 1998). We believe this result
and the similar response between target species is a con-
sequence of the small differences in size between target
seedlings compared to the huge differences in size between
seedlings and neighbouring adult plants.

To assess the relative effect that the differential response
in seedling emergence, survival and biomass would have
on adult performance, we employed a simple demographic
model. This model predicted that emergence would have
an equal or greater impact on the next generation than early
growth (Fig. 4). The predicted response for seed produc-
tion of D. carota was neutral and indifferent of neighbour
identity due to opposite patterns between emergence and
both survival and biomass. The other three species all
displayed large changes in biomass compared to emer-
gence, and responded continuously to the neighbour height
gradient. In previous studies, contrasting effects of neigh-
bours on seedling emergence and survival have rarely been
experimentally disentangled because of the labour-inten-
sive nature of such data collection. This may have lead to
confusing patterns, as both trophic and non-trophic mech-
anisms with opposite effects are involved. In addition, the
lack of models incorporating multiple mechanisms of
interactions has already been highlighted in the ecological
literature (Goldberg et al. 2001). The use of demographic
tools is a promising way to study such plant interactions
and their consequence at the population and community
level. For example, “Life table response experiments”
have been used to detect the effect of competition on plant
vital rates and how vital rates affect population growth rate

@ Springer

(Freville and Silvertown 2005). We strongly advocate the
integration of individual-based processes in further studies
of population and community organisation.
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Abstract

It is argued that the best summary statistic fanwnicating results of frequency data in
ecological studies not necessarily is the maximikalihood estimate, even though this
estimator has superior asymptotic estimation prtgggerEcological studies of probabilities,
e.g. rates of survival or establishment in natbedditats, are often characterised by relatively
small sample sizes and unbalanced designs. Incasgs with relatively large uncertainty, we
argue that it is preferable to use the mean optsterior distribution as the point estimator of

probability.

Keywords: frequency data, binomial distribution, small saengize, unbalanced design

I ntroduction
For communicating complicated ecological resulis ften necessary to construct indices or
graphs that use point estimates of the outcome @fcalogical process. Here we will discuss
an alternative point estimator of frequency data donstructing such indices and graphs.
Individual survival is an important variable thatem is measured in empirical studies in
ecology or conservation biology, and when surviealpther frequency data, are analysed, it
is typically assumed that the number of survivera binomially distributed random variable
and population survival is usually reported by theximum likelihood estimate of the
survival probability, p=x/n, where x is the number of survivors and is number of
individuals at a fixed starting point. However, theaximum likelihood estimates of the
survival probability have some undesirable propsrthat are usually encountered:
1. Ecological studies often have relatively few reples. This means that the uncertainty
of the survival probability is relatively large, arsing Bayesian terminology, the
density of the posterior distribution of the sualiprobability is relatively vide. Since

the shape of the density of the posterior distrdsutis generally asymmetric the



maximum likelihood estimate is not necessarilyniest informative point estimate of
the posterior distribution, especially when eitheror all individuals survive.

2. Ecological studies are often unbalanced. It is comio compare survival between
treatments that differ in the number of individuatshe start because of uncontrolled
differences in germination success or populatiae.skFor example, when comparing
zero survivors out of ten with zero survivors otifiee, our belief of a low survival is
stronger in the case where ten individuals ar@¥ad, but this notion is not reflected
in the maximum likelihood estimates, which both zeeo.

3. Ecologists often use indices to summarise resititss common to use ratios of
survival probabilities in various ecological indscand it is a practical problem that the
estimate of survival probability often is zero whenly a few individuals are

followed.

Method proposed

In this note it is argued that it is preferableetimate the probability parameter by the mean
of the posterior distribution of the probabilitytlar than the maximum likelihood estimate
when a point estimate of the probability is needdde mean of the posterior distribution of a
binomially distributed variable is not more complied to calculate compared to the
maximum likelihood estimate and it does not suffem the above-mentioned problems in
studies of frequency data with small sample size$ @nbalanced designs. The Bayesian
posterior distribution of the probability parametein the binomial distribution given the
number of individuals that fulfil a certain critar(e.g. alive or germinatedy, out a total

number of individualsn, is calculated as:

I(x,n| p) (p)
(p|xn) = (1),
| [1(xn p) 7(p) dp



where |(x,n| p) is the likelihood function of the binomial distritbon and n(p )s the prior
distribution of the probabilityp. A convenient and prior distribution for probatds is the
beta distribution: 77(p) = (L- p)*™* p“*/Betaa, 5), wherea , 8> 0, which is a flexible

distribution in the domain between zero and onéhdfbeta distribution is chosen as the prior

distribution, then the mean of the posterior disttion is:

p= E[n(plx,n)]=n+X;—‘+'ﬂ @,

and in the simplifying case of an uniformly distribd (uninformative) prior distribution, i.e.,

a = =1, then

X+1
p= 3).
P= s 3)

This expression has been derived earlier (Chew )1®it the result is typically not used by
ecologists dealing with frequency data (e.g. enmezger survival rate in the context of small
sample sizes and unbalanced designs). The uses oh#iximum likelihood estimate as the
summary statistic of the probability is motivateg ltis superior asymptotic estimation

properties, i.e.pis the minimum variance unbiased estimator of ttubability parameter in

the binomial distribution (Johnsoa al. 1993). In contrast, the mean of the posterior
distribution,p, is a biased although consistent (i.e. the biamibes negligible for large

sample sizes) estimator of the probability paramete the binomial distribution. In the case

of an uninformative prior distribution the bias 8- p=(@1-2p)/(n+2). However, the

reason for calculating summary statistics in ecchg studies is to provide a good
representation of our knowledge of the process,itaigschot necessarily the summary statistic
with the best asymptotic estimation properties tlsatthe best at communicating our

knowledge.



Motivating exemple

Imagine two plots where the survival of five and tedividuals, respectively, is followed. In
both plots there are zero survivors. The densdfethe posterior distribution of the survival
probability, assuming that the number of survivierdinomially distributed and there is no
prior information, are shown in Fig. 1. The densitfythe posterior distribution may be
interpreted as our ignorance or uncertainty abbetgrobability of survival after we have
made our observations (Clark 2007). Clearly wenaoee certain that the survival probability
is low in the plot with ten individuals compared ttee plot with five individuals and this
knowledge is reflected in the shape of the derssitie the posterior distribution, i.e., the
density in the case aof = 5 is more flat and consequently has a relatiVatger variance
compared tan = 10. However, this information is not reflectedthe maximum likelihood
estimate of the survival probability, which is zéndboth cases. On the other hand, the means

of the densities of the posterior distribution b tsurvival probability arel/12andl/7,

respectively, which is a better representatiorhef difference between the two densities and
consequently our uncertainty of the survival pralitgb Furthermore, note that the maximum
likelihood estimates of the survival probabilityMearelatively little support in the data, i.e. the

mode of the asymmetric density @=0 is a poor representation of the survival data as

represented by their posterior distributions.

Discussion

In general it can not be recommended to base iat&tak analysis of frequency data on point
estimates of the probability parameter. It is bette use the collective properties of the
assumed binomial distribution, e.g. by using gemegd linear models (McCullagh & Nelder
1999), rather than basing a statistical analysipant estimates. However, in the sometimes
difficult task of communicating complicated ecologi results, it is often desirable to

construct indices or graphs that summarise keyogeml messages, and for this point



estimates are indispensable. For example, a comesaarch question in ecological studies is
to compare survival between two treatments alongraronmental gradient or through time.
In order to account for the effect of unexplainegoat&l heterogeneity in a natural
environment the study is often arranged as a nurabeandomly positioned paired plots,
which may be unbalanced and have relatively sneihpde sizes. A popular choice for
depicting and analysing the effects of a treatmentd look at the log response ratio (INRR
index), which is the logarithm of the ratio of theean response between the modified and
control treatment (Hedgest al. 1999), or other related indices. The InRR indeanseffect
size index that was developed in a meta-analystexband is now widely used in the plant
interaction literature (see Armasal. (2004), and Oksaneat al. (2006) for a comparison of
commonly used index quantifying plant interactiori®)e InRR index presents two desirable
properties which make it relatively easy to analyseeffects of the treatment using standard
statistical methods: (1) the InRR index lineari#es metric, the log ratio is affected equally
by changes in either nominator or denominator tiens symmetry for changes in either the
modified or the control treatment and (2) normaizde sampling distribution that is
originally skewed (Hedgesat al. 1999). Furthermore the key ecological messagesasiy
displayed on graphs, where log (1) = 0 is the pofrnihterest corresponding to no difference
between the modified and control treatment. Howeaelrawback of the index is that it is not
defined for an extreme response such as no susvivoreither the modified or control
treatment. Our argument is now that when constrgdiich indices, it is better to summarise
our uncertainty of the probability parameter after have made our observations by the mean
of the Bayesian posterior distribution rather tlsammmarising the probability parameter by
the maximum likelihood estimator. This allows a f@mparison of subplots with an unequal
and low number of replicates, and avoids the pracfiroblem of undefined indices due to

zero values, which have relatively little suppoytthe data. Furthermore, when constructing



indices or graphs using the mean of the postergiriloution of the probability it is possible
to include additional information in the prior dibution. For example, if background
mortality is known to vary along an environmentahdjent then this knowledge may be
integrated in the prior distribution. This integoat of knowledge into the index will enable a
more comprehensive graphical representation otl#itte@, which in some cases may be useful
when communicating ecological results (see ChewX18r a thorough discussion of how to
choose a prior distribution).

The question of the relevant point estimator fag grobability parameter in the binomial
distribution is not a new problem. The problem basn studied since the 18th century, where
it was introduced by Pierre-Simon Laplace as “therise problem”, i.e., "What is the
probability that the sun will rise tomorrow?". The®lution of Laplace was identical to
expression (3), although he derived it differentevertheless, the solutions to the problem
are generally unknown to ecologists, who consiitarge the maximum likelihood estimator
as the point estimator of the probability parametten at the price of discarding data,

without realising that there exist meaningful alegives.

Conclusion

In this note the mean of the Bayesian posteriotridigion is suggested as a relevant
estimator of the probability parameter in order it@worporate the uncertainty of our

knowledge in studies dealing with frequency datealssample sizes and unbalanced design.
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Figure
Figure 1. The density of the posterior distributadrthe survival probability (the paramefgr

for x = 0 (zero survivors) when = 10 (full line) andn = 5 (dashed line), assuming an
uninformative prior distributionq = £ =1). The maximum likelihood estimates of the two
cases are equalp(x=0,n=10) = p(x=0,n=5) = )Pwhereas the means of the posterior
distributions differ (x=0,n=10) =1/12< p(x=0,n=5) =1/7), in accordance with our
increased belief in a low survival in the caseesf individuals. Note that the variance of the
posterior distribution is larger in the casermof 5 compared tm = 10, which reflects our

relatively larger uncertainty of the survival proiday.
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Abstract

1. Aim. This study aimed to disentangle the contrastedorespbetween survival facilitation
and biomass competition usually observed in pléamtipinteraction experiments. In a
comparative experiment involving five graminoid gar species and four herbaceous
communities, changes in plant interactions throtigle and the response to interactions
among target performance (survival and biomassyjetaspecies and communities were
investigated.

2. Location. The study was conducted on the Larzac Causseestione plateau in Southern
France submitted to harsh winters and severe sunurarghts. Five native perennial
graminoids that differed in stature, phenology &whl abundance were transplanted in four
plant communities that differed in both land useé aoil type and had strongly contrasted
specific and functional structure.

3. Methods. Target individuals of the five investigated spsaieere followed over a growing
season in the four plant communities as well ggired control plots in which the vegetation
had been removed. Allometric relationships werealdsthed between morphology and
biomass to estimate the growth of individual plants

4. Results. The response to interactions was consistent amtiemdive species in the four
communities and was independent of community sirecand functional diversity. Survival
tended to be favoured under the cover of neighbbecsuse of micro climatic amelioration
under plant cover during winter. The effect of plpfant interactions on plant growth was
initially approximately neutral and afterwards b@eamore and more competitive over the
growing season. Biomass depletion of target indiaid was strongly attributable to the
height of the neighbouring plants and thus to lighter competition for all species. Both the
timing of response and the outcome of competiticth@ end of the experiment were strongly

related to species phenology: earlier phenologyplerspecies to avoid competition.



5. Main conclusions. Plant phenology explains inter-specific differende response to
interactions. The timing of plant-plant interacgoexplains the differential response between
survival facilitation and biomass competition in ribeceous plant communities. The
relationship between plant trait and competitivepmnse needs however further examination

across growth forms.

Key-words. Biomass, Competition, Facilitation, Herbaceous g &henology, Survival

I ntroduction

Plants interact in different ways and the outconfieplant interactions ranges between
competition and facilitation. Competition is thegaéive effect of a plant on the performance
of another plant because of the use of the samauness (Welden & Slauson 1986).
Facilitation is the positive effect of a plant dretperformance of another plant (Brusial.
2003) due to microclimatic amelioration, improvedl gertility or water availability close to
the benefactor (e.g. Franco & Nobel 1988; e.g. Biu&t Aarssen 1988; Gomez-Aparicgd

al. 2005). Theoretical and empirical studies have llggted the fact that positive and
negative interactions occur simultaneously in pleommunities (e.g. Greenlee & Callaway
1996; Callaway & Walker 1997; Holmgreet al. 1997; Pugnaire & Luque 2001). The
outcome of the interactions measured in plant actésn experiments on a single
performance thus corresponds to the sum of thegatime and positive effects (Brooker &
Callaghan 1998). A new pattern is emerging in thelys of the balance between competition
and facilitation involving several measures of egatal success and/or vital rates. Indeed,
differential response have been reported in sewxpériments: between adult survival and

plant growth (Liancourtet al. 2005), between survival, plant growth and reprt¢idac



(Eckstein 2005), between seedling and adult foth b&trvival and growth (Howard &
Goldberg 2001; Schiffers & Tielbérger 2006) and agoa single life-stage: between
emergence and both survival and biomass duringiitewnt (Fayolleet al. 2009). These
results may suggest a differential impact of plarteractions on different measures of
ecological success based on a temporal dependearntter aifferent environmental cue.
Indeed competition is a resource-driven processeviacilitation is usually a micro-climatic
amelioration €.g. temperature buffering, evapotranspiration limaaji

The hypotheses tested in this study are that theffect of plant-plant interactions may vary
i) with the investigated measure of ecological sue¢gsrvivalversus biomass) since they are
driven by different process (micro-climatersus resource) andi) with time since both
processes do not necessarily occur simultaneokstyhermore, using a comparative analysis
of the functional traits and resource-use strategfdhe different species, we speculate on the
different mechanisms that may explain the differ@ncomes of plant interactions during the
growing season. In order to test this hypothesiplant interactions experiment was
established in calcareous grassland communitiésridi§ in land use and soil type. The four
communities strongly differed in specific structspecies composition and abundance) and
functional structure (species trait values and rithstion within communities). Target
individuals of five native perennial graminoid sg@s¢ which exhibited different resource-use
strategies and abundance patterns, were transplantte the four herbaceous communities
and in paired control plots where the vegetatiod been removed. Regular censuses were
performed throughout the experiment to record satvand to estimate biomass of target

individuals, as well as the height of the neighlooyiplant communities.



Materiel & Methods

Field site

The experiment was conducted at the INRA La Fagem®xental station (43°55’N, 3°05’E,
790 m above sea level) located on the Larzac Cali88ekm north of Montpellier, Southern
France. This limestone plateau is submitted torreati summer droughts and severe winter
conditions. The mean annual temperature is 9.5°G@ @e mean annual precipitation
1075mm, most of which falling in Spring and AutumFypical landscape of the Larzac
Causse consists of a mosaic of calcareous rangeldowhinated byBromus erectus with
scattered shrubs, mainly the unpalataBlsus sempervirens and Juniperus communis and
woodlands of the nativ@inus sylvestris and introducedPinus nigra. This study explicitly
focuses on herbaceous communities of the experahstattion.

Plant communities

The four herbaceous plant communities selecte@redf in land use treatment and soil type
(Table 1). The grazed and fertilized community iomelstone has been intensively grazed and
has received mineral nitrogen and phosphorous (8549 kg.hd.y* respectively) since
1978. This community was dominated Byomus erectus, Bromus hordeaceus and Poa
bulbosa and was characterized by a high proportion of ahrspecies and low species
richness. The grazed communities on limestone atwhdte are slightly sheep grazed since
1972. These two communities were both charactetizetthe strong dominance Bf erectus
and high species richness due to lots of forb sgeeith very low relative abundance. The
abandoned community on dolomite has been prevdrdedsheep grazing since 1987. This
community was characterized by the codominancB. @rectus, C. humilis and S. pennata
and low species richness. The floristic compositbeach community was assessed in 2007

with eight quadrats of one’mer community type.



The functional characteristics of the four commigsitwere characterized by the mean trait
value weighed by species relative abundance (Velllal. 2007), calculated for four traits
involved in resource use (Table 1). This functiodescriptor described the trait value of a
randomly selected individual. Traits were measwmedoth dominant and minor species (72
species of the 83 encountered) in 2006 followirapdardized protocols Cornelissenal.
(2003). The specific leaf area (SLA, ratio of avieaurface on its dry mass) and the leaf dry
mater content (LDMC) were measured on 10 individuahong the 30 randomly selected for
the reproductive height (repH) measurements. Thexigp leaf isotopic compaosition in
carbone (fC) was conducted on three samples obtained bympdtie 10 original leaves
used for the SLA and LDMC. A gradient in SLA and MO values was detected: species
exhibited high SLA and low LDMC in the sheep grazaad fertilized community on
limestone, intermediate trait value in the grazednmunities, while low SLA and high
LDMC in the abandoned community on dolomite. Trariations were less important
among communities for repH an&’@.

Target species

We selected as target species five native peregraahinoid species with contrasted stature
and phenology that differed in relative abundancéhe four communitiesBromus erectus
Huds. is an erected grass, 30-100 cm high, witmeaimediate phenology and dominant in
all communities (14-43% relative abundandéachypodium pinnatum (L.) P.Beauv. is an
erected and rhizomatous grass, 30-90 cm high, avitte phenology and slightly abundant in
the sheep grazed communities (~ 0.5% relative adnoe).Carex humilis Leyss. is a clonal
sedge, 5-10 cm high, with an early phenology arad trms rings of densely aggregated
ramets. This species is relatively abundant instieep grazed community on limestone and
dolomite (2.5 and 5% relative abundance respegjivahd dominant in the abandoned

community on dolomite (22% relative abundané&estuca christiannii-bernardii Kerguélen,



25-50 cm high andoeleria vallesiana (Honck.) Gaudin, 10-50 cm high, are both cespitose
grasses with an intermediate phenology which aberslinate speciesensu Grime (1998) in
the grazed and abandoned communities (1-8% and 2elfive abundance respectively).
These characteristics of target species were eg&ttdoom local flora (Bernard 1996). Target
species traits (SLA, LDMC, repH and®8) were also measured as these species naturally
occurred in the four communities.

Plant interaction experiment

As recruitment is rare for the species considered facused on the adult stage. After
multiplication and growth of ramets collected i thbandoned treatment so that plants were
not grazed the year before the experiment, indalglwere transplanted on the field site”(lo
of October) into the four communities as follow&adur pairs of with and without vegetation
plots were established per community and fencegréwent grazing during the experiment.
Within each plot four individuals per target spacireere randomly located in the community.
Control plots were regularly weeded by hand during experiment. Every two months
during winter and every month until March, surviwahs recorded and morphology was
characterized by plant height and lateral sprea@dch of the 640 target individuals (5 target
species x 4 individuals per plot x 4 types of comityux 2 neighbour density: with and
without vegetation x 4 replicates). At the samesticommunity height was measured on four
random plants per plot. At the end of the experin{@d" of July 2007), the above-ground
biomass of each surviving individual was collecd dried two days at 60°C.

Quantifying interactions

Each transplanted plant was monitored regularly récord early mortality. Survival
probability, p, was estimated per interaction plot as the meaheposterior distribution of

the probability to take into account the unbalanoexditality due to transplantation. Thus,

_ M+l
= 1
L+ 2 1)



wheren; and ny; are respectively the number of surviving individuat timet andtl (first
census the"7of december 2006).

To model target plant growth with and without vegiein and thus reconstruct the timing of
interactions, Log transformed allometric relatiopshbetween individual plant dry biomass
and their height and lateral spread measured arttieof the experiment were established for
each target species{R 0.40 andP < 0.001, Table 2). The estimated biomass was dedec
in order to control for a systematic bias introdiiy the log-transformation (Sprugel 1983).
Lateral spread was the best predictor of dry bi@nfas each target species. The estimated
effect of vegetative height was only significant B erectus. However, since the aim of the
regression solely was to estimate biomass, botkatbeal spread and height coefficients were
used for the estimation. The median of target pdaeties biomass per plot was used to detect
the average interaction experienced by all plotrbers’.

We calculated the Log Response Ratio (INRR indesddéset al. 1999) to quantify the

direction and strength of interactions as:
x..
InRR(X;; )= Ir{x_”j )

where X; and X are the performanc, survival or biomass, of target speciesvith
neighbourn and inc the paired control plot without vegetation respaty. A negative value
of the INRR index indicates competition, where@®sitive value indicates facilitation.
Statistical analysis

Analyses of variance were performed to identifyffedénces among communities for both
specific (species richness and evenness) and @matti(SLA, LDMC, repH and dC)
descriptors. Significant differences among commesitvere detected with Tukey post-hoc
test. The possible facilitative or competitive effet neighbours was testayl using the

Wilcoxon test between each paired of target biomass and without neighbours ang by



comparing observed survival with simulated expecsedvival in a model of binomial
distributed survival with equal survival probabdd. Analyses of variance were used to
identify differences in the final outcome of intetians (INRR index for survival and biomass)
and the effect of target species, neighbour ideatid the interaction term. Repeated analyses
of variance were performed to test for the fixetb@t of community identity and time, as
well as their interaction, on the INRR index. Wekéd InRR index to the height of
neighbouring communities with Spearman’s corretatoefficient for each community. A
linear regression was fitted per target speciesvd®mt mean data per community for each
census and community height. Slope of the regressid final INRR for biomass was finally
related to target species traits with Spearmargsession coefficient. The statistical analyses

were conducted with the R-CRAN software (R DeveleptrCore Team 2007).

Results

Outcome of interactions at the end of the growingeason

Target performances were significantly differenthwand without vegetation at the end of
experiment (Fig. 1). There was a positive effectedetation on survival of all target species
but B. erectus. The grazed and fertilized community had the gfesh facilitative effect.
Outcome of interactions measured on survival tregedded on both target species identity
and community type (Table 3). Strong competitivenactions for biomass were observed for
all species bu€C. humilis. Outcome of interactions measured on biomass diggeanly on
species identity without differences between comitres)(Table 3). The same result was
obtained wherC. humilis was not considered in the analysis. The non-saamf interaction
term between community type and target speciestitglefor both survival and biomass

indicated a convergent response of the five tesgeties. Given the low range of variation of



INRR for biomass and survival, neighbour rankingreveveakly conserved among target
species and were not clearly linked to either fiumetl or specific community structure.
Temporal changes in plant-plant interactions

Neutral interaction B. erectus, InRR not significantly different from 0) and im@&sing
facilitation (the four other target species, InRR)>were observed in the four communities
over time for target plant survival (Fig. 2A to Hjor B. pinnatum, C. humilis and F.
christiannii-bernardii, there was a significant effect of community tyipethe temporal
pattern of survival due to the more facilitativéeet of the grazed and fertilized community
than any other communities. Neutral, facilitativedacompetitive effects of neighbouring
communities were observed on the biomass of tlgetailants (Fig. 2F to J). There was a
significant and negative effect of time for eaclgé plant species. Indeed after the stable
winter and early spring phase (until the day 15i@ April), biomass depletion increased over
time to reach its maximum at the end of the expenitmexcept forC. humilis, which
exhibited a pattern of facilitative to neutral irgetions. The significant effect of interaction
between time and community fBr erectus, C. humilis andF. christiannii-bernardii was due

to the less competitive effect of the grazed amndli''ed community on limestone.

Neighbour growth and interaction intensity

Growth of the four communities started in mid mag(q days after the beginning of the
experiment). Maximum reproductive and vegetativegiitewas reached in mid June and
stayed constant until the end of the experimene dhtcome of interaction measured on
biomass at each census was clearly explained bymecmmy height (Fig. 3). Significant
negative relationships were found between InRR iofmass and vegetative height for all
target species: the slope of these relationshiglisated the speed of biomass depletion due to
neighbour height. In the target viewpoint, a fliaipg was interpreted as a strong competitive

responseC. humilis for example, because target plant biomass was lwadflected by the



growth of neighbours, while a deep slope indicatedeak competitive respond®, pinnatum
for example. Interestingly, the slope of thesetrm@fships was correlated to target species

phenology as measured with the onset of flowerkig. 4).

Discussion

Variations in plant interactions

The contrasted pattern of interactions detecte@nidgd on the performance considered both
in terms of dynamics and outcomes at the end oétiperiment. The established communities
had a facilitative effect on survival of all targgpecies buB. erectus and this facilitative
effect was higher in the grazed and fertilized camity (Figs. 1, 2). The established
communities had a competitive effect on biomasallofarget species exceft humilis, and
the effect of competition was lower in the grazad &ertilized community (Figs. 1, 2). Target
biomass depletion was clearly linked to neighbaomgh, as measured with vegetative height
(Fig. 3). Differences in experienced interactioreiotime and between survival and biomass
were thus clearly detected in this experiment apgsed by Aarssen & Keogh (2002). The
result of a facilitated survival and a depletedéss is consistent with previous work in other
herbaceous systems: alpine plant communities (biamnet al. 2005) or central European
grasslands under contrasted water availability I$ev@&ckstein 2005). The switch in
interactions over time was not due to target omgge this experiment but to micro-climatic
and resource availability modifications under tHanp cover in each community (see the
development below).

From protection to resource competition

The climate on the Larzac Causse is particularkgthand plant growth is constrained to a
short time period. The observed facilitation forvswal that occurred early in the season is

consistent with the hypothesis of microclimate aamation under the cover of neighbours



during winter. In contrast, target biomass reducticcompetition) was initiated by
neighbouring vegetation growth (Fig. 2). Compefitiwas strongly linked to plant height in
the community over the growing season (Fig. 3)tHe search for traits predicting plant
competitive ability, size related trait and partasly height appeared as a good predictor of
competitive effect as proposed by McGill (2006) forultispecific communities and
demonstrated for adult plants in pair wise expeni®ée.g. Gaudet & Keddy 1988; Keddy &
Shipley 1989). The relevance of this relationship multi-species communities with
contrasted specific and functional structure aner @/growing season is firstly demonstrated
here. The resources at the basis of the interaateya not quantified but we hypothesized the
role of light and/or water limitation since plantipht was already demonstrated as a good
proxy of light and water availability under plamdver with a mechanistic approach in an
experimental garden (Violle 2007).

Similarity of neighbour effect

Communities with a contrasted specific and fun@lastructure had the same positive effect
on survival and competitive effect on biomass (€aB). This result may illustrate the
dominance of perennial graminoid species, partitbua. erectus in these four communities.
Thus the micro-climate modification and resourcelelion under plant cover of each
community may be similar (Tremmel & Bazzaz 1993jshenan 1999) and successfully
depicted with plant height. When plant are not preégd from growing, competition intensity
at the end of the growing season is the same a@th@trong differences in community
specific and functional structure. Symmetricallgtense root competition in rough fescue
grassland despite its severe impact on individlaitp was demonstrated to have little effect
on overall community structure (Lamb & Cahill 2008he importance of competition in

herbaceous communities thus appears to depend eomexiernal factors that prevent the



competition process such as grazing and disturban@e wider view (Welden & Slauson
1986; Brookekt al. 2005).

I nteraction intensity and target species characteristics

Species with a contrasted strategy and abundanternmsresponded in the same way to
interactions but with different magnitude of respen(Table 3). The timing and speed of
response to interactions because of differencehenplogy and growth rate was already
highlighted as a limitation to the interpretatioh meighbour manipulation experiments
(Aarssen & Epp 1990). The regular censuses andhathc relationships established in this
experiment allowed to follow the timing of intermets. Indeed the speed of target response
was clearly related to plant phenology (Fig. 3asahe outcome of interactions at the end of
the experiment (Fig. 4). Interestingly the othaitttested in this experiment such as specific
leaf area did not indicate any effect of plant gitowate on species response to interactions.
The competitive response identified in this stulayst corresponded to the escaping strategy
sensu Keddy (1998). Among these native graminoid spethesplants that acquire resource
earlier suffer the least of competition. Howevantlresponse to competition may be growth
form dependent and relationship between plantstia@id competitive response needs further

examination.
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Tables

Table 1. Plant community description: specific and functios&tucture. The quantitative
variables are summarised by mean values (+ starstesg). Letters indicate significant mean
contrasts among communitiesRit< 0.05 (Tukey’s honestly significant differencesRboc
test). Dominant species correspond to those spdhadscontribute to 80% of the total
biomass of the community (Grime 1998). Richnegbesspecies density per square meter and
evenness is the Pieloud (1969). Community functional parameter (mean fiomal trait
weighed by species relative abundance) is givenSbA, specific leaf area; LDMC, leaf dry

mater content; repH, reproductive height afiCdleaf isotopic composition in carbone.

Community type

Fertilized and

sheep grazed ~ Seep grazed - Sheep grazed  Abandonned

) on limestone on dolomite on dolomite
on limestone
Dominant Species Poa bulbosa Bromus erectus Bromus erectus Stipa pennata
Bromus erectus Vulpia myuros Stipa pennata Bromus erectus
Bromus Festuca rubra Carex humilis
hordeaceus Festuca christiannii-
(%] . .
Q Vulpia myuros bernardii
é Festuca rubra Koeleria vallesiana
n
Richness 211.2 (£ 1.7) ®18.5 (+ 1.5) ©18.6 (+1.3) 212.6 (+0.7)
Evenness ®071(+0.02) *0.71(x0.02) 20.68(x0.03) °0.79 (+0.02)
SLA (m®kg™) 222.00 (+0.61) °17.52 (+0.55) ©14.87 (+0.36) “12.79 (+0.41)
-1 b b
@ LDMC (mg.g ™) 4276 (= 8) 303 (£ 6) 321 (x7) €382 (£ 11)
‘S
F  repH (cm) 269.0 (+ 1.7) ®79.8 (+4.2) ®85.9 (+0.5) 82.5 (+1.4)

d™*C (%o) 2.27.92 (£0.02) *-27.87 (+0.09) °-27.67 (+0.06) °-27.32 (+0.08)




Table 2. Allometric relationships between dry biomass anthlygant vegetative height and

lateral spread for each target species. The cavrefctor was calculated with the formula

given by Sprugel (1983). The total number of sungvindividuals (n) and used to fit the

allometric relationships is indicated. Levels ofgrsficance for estimated coefficients

correspond to: ns: non significant;P:< 0.05; **: P < 0.01; ***: P < 0.001.

Estimated coefficients

Target species n R? Correction

Intercept  LAteTal  Vegetative Factor

P Spread Height

Bromus erectus Be 112 0.75*** -4584** 1.953** -0.516** 1.560
Brachypodium pinnatum Bp 96 0.88*** -6.128*** 2.031*** 0.003ns 1.344
Carex humilis Ch 77  0.40%** -4.933*** 1.147*** 0.076ns 1.290
Festuca christiannii-bernardii Fcb 122 0.75*** -6.065*** 2.335** (.184ns 1.482
Koeleria vallesianna Kv 121 0.64*** -5224** 2 358*** -0.390ns 1.540




Table 3. Analyses of variance testing the effect of targetcges identity and community type
on the final Log Response Ratio (INRR) for survigat biomass. Since the interactions were
not significant (INRR not different from 0) fd. erectus survival andC. humilis biomass,
analyses of variance were also performed witl@r ectus survival andC. humilis biomass.

The results are shown in brackets.

Performance Source of variation (df) F P
Survival
(without Be)
_ ) 2.53 0.005
Target identity (4) (1.76) (0.167)
_ 5.12 0.003
Community type (3) (5.23) (0.003)
Target identity X Community type (12) ((366??77) (()(575411)
Biomass
(without Ch)
_ ) 26.59 < 0.001
Target identity (4) (5.55) (0.002)
_ 2.22 0.096
Community type (3) (1.66) (0.189)
0.95 0.503

Target identity X Community type (12) (1.19) (0.324)




Figure legends

Figure 1. Target survival (A to E) and biomass (F to J) wlhhack bars) and without (white
bars) vegetation at the end of the experimentenfdnr communities. Significant differences
in the Wilcoxon paired t-test are given, with leeg¢lsignificance: ns: non significant; P <
0.1; *: P < 0.05; **:P < 0.01; ***: P < 0.001. Note the different scale between speties

biomass.

Figure 2. Mean values (x standard error) of interactionnstg/ (Log Response Ratio) over
the growing season for survival (A to E) and biosn@s to J) of the five target species in the
four communities. Symbols indicate community idgntiThe dotted line (y = 0, neutral

interaction) delimits facilitative (above) and coetifive interactions (under).

Figure 3. Interaction intensity measured on biomass (LogpBese Ratio) and neighbour
growth (Vegetative height) for the five target gpscin the four communities. Linear
regressions betweeen Log Response Ratio and corynheight are shown and Spearman
correlation coefficients are given. Symbols indecabmmunity identity. Significance levels

correspond to: ns: non significant;P:< 0.05; **:P < 0.01; ***: P < 0.001.

Figure 4. Relationship between target species phenology raedn (+ standard error)
interaction intensity measured on biomass (Log Besp Ratio) at the end of the
experimention in the four communities. The Spearmamrrelation coefficient given is

significant atP < 0.05.
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RESUME en francais

La réponse des communautés de plantes herbacées a la gestion du paturage a été étudiée sur
le domaine INRA de La Fage, Causse du Larzac. L’intensité de I'utilisation des terres est vue comme un
filtre de perturbation et de ressource qui trie les espéces. Les traits fonctionnels sont placés au coeur
d’'une approche intégrée de I'étude de la structure des communautés.

Les variations continues des traits liés a l'acquisition des ressources et a une phénologie
précoce traduisent le remplacement d’espéces tolérantes au stress par des especes rudérales, le long
du gradient d'intensité d'utilisation (évitement du paturage). Les espéces graminoides sont présentes et
particulierement abondantes tout le long du gradient d'intensité d'utilisation des terres. Les
changements d’identité des espéces et d'identité fonctionnelle reflétent néanmoins des différences de
tolérance au péaturage entre ces especes. A I'échelle de la communauté, la forte convergence
fonctionnelle de ces traits confirme I'effet « filtre » des pratiques de gestion sur les espéces dominantes.

Par ailleurs, la richesse spécifique est maximale pour des niveaux intermédiaires de paturage.
Elle est associée a la coexistence de plusieurs types biologiques et a une forte richesse fonctionnelle.
Ces résultats sont interprétés comme une extension de I'hypothése de perturbation intermédiaire aux
traits des especes coexistantes.

Enfin, I'étude de la dynamique des interactions entre plantes expérimentées par cinq especes
cibles a permis d'identifier i) une tendance a la facilitation de la survie, et ii) une intense compétition
pour la biomasse liée a la croissance des voisins. Si I'effet des communautés de structure spécifique et
fonctionnelle contrastée est similaire, la réponse des especes cibles dépend fortement de l'identité de
'espéce, et de la phénologie. Les especes les plus précoces souffrent le moins de la compétition et
bénéficie le plus de la facilitation.

COMMUNITY STRUCTURE OF HERBACEOUS PLANTS IN THE CAUSSES :
SPECIES FUNCTIONAL STRATEGY AND INTERSPECIFIC INTERACTIONS

RESUME en anglais

Plant community response to grazing management was studied on the INRA La Fage
experimental station, Larzac Causse. Land use practices were considered as a disturbance and
resource filter that remove species. The integrated approach of community structure used in this study
was centred on plant functional traits.

Continuous variations of plant traits associated with resource acquisition and early phenology
indicated the replacement of stress tolerant species by ruderals along the gradient of land use intensity
(grazing avoidance). Graminoids were particularly abundant in these communities. Changes in species
identity and species functional identity were consistent with the grazing tolerance strategy. At the
community scale, the strong functional convergence among dominant species confirmed the filtering
effect of grazing management on these traits.

Species richness reached its maximum at intermediate grazing. Maximal richness was
associated with the coexistence of many growth forms and an important functional richness. These
results are interpreted as an extension of the intermediate disturbance hypothesis to the traits of
coexisting species.

Finally, plant interaction dynamics experienced by five target species allowed us to identify the
tendency of facilitated survival and intensely depressed biomass. The effect of communities was
roughly similar although huge differences in specific and functional structure. The response to
interaction was species dependent and strongly driven by plant phenology. The earlier plant suffered
the least from competition and benefited the most from facilitation.

DISCIPLINE : Biologie des populations et Ecologie

MOTS-CLES : abandon, abondance des espéces, communauté végétale, diversité, fertilisation,
interactions interspécifiques, paturage, traits fonctionnels

INTITULE ET ADRESSE DE L'U.F.R. OU DU LABORATOIRE : CEFE CNRS -
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